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1.1. Parental investment 
 
Suurin osa lintulajeista huolehtii jälkeläisistään hautomalla munia ja hoitamalla poikasia 
kuoriutumisen jälkeen. Erityisesti pesäviipyisillä lajeilla, joilla poikaset ovat kuoriutuessaan 
suhteellisen avuttomia, huolenpitoon kuuluu yleensä ruokkiminen, epäedullisilta sääoloilta 
suojaaminen sekä petoeläimiltä turvaaminen (Clutton-Brock 1991). 
 Emojen huolehtivaan käytökseen ja sen seurauksiin viitataan kirjallisuudessa 
joskus hyvin vaihtelevilla termeillä ja niiden määritelmillä. Clutton-Brock (1991) määrittelee 
kolme erillistä termiä. Parental care ("huolenpito") on kaikkea sitä, mitä emot voivat tehdä 
poikastensa hyväksi, eli valikoima emojen keinoja parantaa jälkeläistensä kelpoisuutta (engl. 
fitness). Parental expenditure ("kulutus") taas viittaa emojen jälkeläisistä huolehtiessaan 
kuluttamien resurssien määrään. Parental investment ("panostus", tästä lähtien PI), on näistä 
tärkein. Trivers (1972) määritteli PI:n alun perin seuraavasti: 
 
"...any investment by the parent in an individual offspring that increases the 
offspring's chance of surviving (...) at the cost of the parent's ability to invest in 
other offspring". 
 
PI edustaa siis emon päätöstä panostaa resurssejaan tiettyyn jälkeläiseen muiden, yleensä 
tulevien, jälkeläisten kustannuksella. Clutton-Brock (1991) laajentaa määritelmää hiukan, ja 
PI:iin voidaankin lukea kaikki emojen sellaiset ominaisuudet tai toimet, jotka parantavat 
nykyisten poikasten kelpoisuutta, mutta samalla huonontavat emon kelpoisuutta mistä tahansa 
muusta näkökulmasta (kuten fyysisen kunnon ylläpitäminen, talvesta selviytyminen tai 
puolison löytäminen). 
 Koska PI:iin sisältyy emon kelpoisuuden kannalta sekä hyötyjä että 
kustannuksia, kyse on tyypillisestä optimointi-ongelmasta, jossa panostuksen pitäisi olla 
suurin silloin, kun panostuksella saavutettava hyöty on suurin mahdollinen suhteessa sen 
aiheuttamiin kustannuksiin (Robertson & Biermann 1979, Andersson ym. 1980, Montgomerie 
& Weatherhead 1988). Luonnonvalinta suosii yksilöitä, joiden kelpoisuus on suurin, joten 
PI:n määritelmän perusteella voidaan johtaa teorioita emojen optimaalisesta panostuksesta. 
Panostuksen hyöty on sitä suurempi, mitä enemmän emo kasvattaa kelpoisuuttaan. 
Kustannukset puolestaan kasvavat sitä suuremmiksi, mitä enemmän tietty PI:n taso huonontaa 
emon mahdollisuuksia panostaa tuleviin jälkeläisiin. 
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 Tärkein PI:n hyödyt määrittävä tekijä on offspring reproductive value -
hypoteesin, tai lyhyemmin brood value -hypoteesin nimellä kulkevan ajatuksen mukaan 
jälkeläisten suhteellinen lisääntymisarvo. Emon jäännöslisääntymisarvo (engl. residual 
reproductive value) koostuu sen sillä hetkellä kasvatettavina olevista jälkeläisistä sekä 
kaikista mahdollisista tulevista jälkeläisistä, ja emo on resurssien panostamisen suhteen trade-
off -tilanteessa niiden välillä (Williams 1966). Mitä suurempaa osaa emon koko lisääntymis-
arvosta kukin jälkeläinen edustaa, sitä arvokkaampi jälkeläinen on, ja sitä enemmän siihen 
kannattaa panostaa (Pressley 1981, Carlile 1982, Sargent & Gross 1985). Emon onkin 
tasapainoiltava omien tarpeidensa sekä nykyisten ja tulevien jälkeläistensä tarpeiden välillä, ja 
yritettävä löytää se optimaalinen PI:n taso, jossa hyötyjen ja kustannusten yhdistelmä on 
emon kokonaiskelpoisuuden kannalta paras mahdollinen. 
 Mikä sitten määrittää poikueen lisääntymisarvon? Trivers (1972) arveli, että 
tärkein poikueen arvoon ja siten emojen käytökseen vaikuttava tekijä olisi aikaisemmin 
panostettujen resurssien määrä, ja emojen olisi käyttäydyttävä siten, että mahdollisimman 
vähän tätä panostusta menee hukkaan. Esimerkiksi vanhempi poikanen olisi arvokkaampi 
kuin nuorempi, koska vanhemman kasvattamiseen ikäisekseen on vaadittu enemmän aikaa ja 
energiaa kuin nuoremman (Barash 1975). Dawkins ja Carlile (1976) sekä Boucher (1977) 
kuitenkin järkeilivät, että tämä on virheellinen teoria, sillä luonnonvalinta ei voi suosia eliöitä 
sen mukaan, miten paljon ne ovat menneisyydessä panostaneet johonkin, vaan emojen tulisi 
tehdä päätöksiä pelkästään sen mukaan, mistä toimesta ne saavat tulevaisuudessa kokonais-
kelpoisuutensa kannalta suurimman hyödyn pienimmillä kustannuksilla. Jos muut tekijät 
pysyvät vakioina, vanhempi poikanen on kyllä yleensä nuorempaa arvokkaampi, mutta siksi, 
että sen kasvattamiseen tarvitaan jatkossa vähemmän aikaa ja energiaa kuin nuoremman – 
riippumatta siitä, kuka poikasta on hoitanut aikaisemmin. Ilmiötä, jossa emo säätelee 
käytöstään aikaisemman panostuksen mukaan, Dawkins ja Carlile alkoivat nimittää erään 
poliittisen esimerkin mukaan Concorde fallacy'ksi ("Concorde-virhepäätelmä") ja termi on 
ollut käytössä siitä lähtien.  
 Esimerkiksi Curio (1987a) sekä Coleman ja Gross (1991) kuitenkin 
huomauttivat Boucheria (1977) seuraten, että menneisyys ja tulevaisuus eivät yleensä ole 
toisistaan riippumattomia, vaan emon aikaisemmat panostukset voivat merkittävästi vaikuttaa 
sen tulevaisuudessa saamiin hyötyihin sekä mahdollisuuksiin panostaa resursseja 
nykyhetkellä. Tästä syystä emot eivät välttämättä käyttäydy Concorde fallacy -mielessä 
epäoptimaalisesti, vaikka ne näyttäisivät säätelevän käytöstään aikaisempien panostusten 
perusteella, eikä aikaisempaa panostusta siksi voida täysin sulkea pois PI:iin mahdollisesti 
vaikuttavista tekijöistä. Lisäksi, vaikka aiemman panostuksen määrä ei itsessään olisikaan 
 4
olennainen asia, se saattaa olla emoille paras tai ainoa tietolähde PI:n mitoittamiseksi oikein 
(Weatherhead 1982), erityisesti jos muuta tietoa ei ole saatavilla tai emot eivät kykene sitä 
käyttämään. Itse asiassa kaikissa tutkimuksissa, jotka pyrkivät selvittämään millä perusteilla 
emot säätelevät PI:n määrää, joudutaan pohtimaan mitä lintuemot "tietävät" ja mitä eivät. Jos 
emot näyttävät käyttäytyvän epäoptimaalisesti, syynä voi olla emojen kyvyttömyys havaita tai 
käyttää esimerkiksi poikueensa arvoon olennaisesti liittyvää tietoa. 
 Muita ehdotuksia poikueen arvoon mahdollisesti vaikuttavista tekijöistä on 
esitetty runsaasti (esim. Montgomerie & Weatherhead 1988). Näitä ovat esimerkiksi 
poikasten lukumäärä, poikasten ikä, poikueen sukupuolijakauma, emon mahdollisuus uusinta-
pesintään saman ja/tai tulevien pesimäkausien aikana, emon ikä suhteessa odotettavissa 
olevaan elinikään ja kuolevuuteen, sekä erityisesti poikasten odotettavissa olevat selviytymis-
mahdollisuudet, joihin voivat vaikuttaa esimerkiksi poikasten kunto, ravintotilanne nyt ja 
tulevaisuudessa, emon kunto sekä emon kokeneisuus – ja jopa pesän ja jälkeläisten sijainti 
suhteessa esimerkiksi ravinnonlähteeseen (Martindale 1982). Hypoteeseja joidenkin näiden 
PI:n hyötyihin liittyvien sekä eräiden PI:n kustannuksiin liittyvien tekijöiden vaikutuksista 





Koska pesäpredaatio on monilla linnuilla poikasten yleisin kuolinsyy (Ricklefs 1969, Newton 
1998), pesässä olevien jälkeläisten puolustaminen petoeläimiä vastaan on yksi tärkeimmistä 
tavoista, joilla emolinnut voivat vaikuttaa pesinnän onnistumiseen (Biermann & Robertson 
1983, Clutton-Brock 1991). Emot voivat vähentää pesäpredaation todennäköisyyttä 
esimerkiksi rakentamalla ympäristöönsä hyvin piiloutuvan pesän, munimalla suojavärisiä 
munia ja liikkumalla pesän lähistöllä huomaamattomasti, mutta jos peto näistä ennakko-
toimista huolimatta tulee pesän läheisyyteen, voidaan tarvita aktiivista pesänpuolustusta. 
Linnuilla esiintyvää aktiivista pesänpuolustuskäyttäytymistä ovat muun muassa 
varoitusääntely, pedon huomion kiinnittäminen emoon, pedon johdattaminen pois pesältä 
(äärimmäisenä esimerkkinä siipirikko-esitykset), sekä uhittelu ja suoranainen hyökkäily (engl. 
mobbing behaviour). Hyökkäily voi johtaa suoraan fyysiseen kontaktiin eli hyökkäysiskuihin. 
 Aktiivinen pesänpuolustus voidaan nähdä PI:n yhtenä muotona (Barash 1975, 
Biermann & Robertson 1983), jolloin sen tutkimiseen voidaan käyttää PI:n lähestymistapoja 
ja teorioita. Pesänpuolustus sopii PI:n määritelmään, koska siitä oletettavasti on hyötyä 
poikasille ja kustannuksia emoille. Hyöty tarkoittaa tässä tapauksessa, että pesänpuolustus-
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käyttäytymisen pitäisi nostaa munien tai poikasten selviytymistodennäköisyyttä: peto 
luultavasti tappaisi yhden tai useampia jälkeläisiä, jos emo ei puolustaisi niitä. Hyöty on sitä 
suurempi, mitä enemmän senhetkinen poikue kasvattaa emon lisääntymisarvoa ja kelpoisuutta 
(Montgomerie & Weatherhead 1988). Kustannuksen on puolestaan ajateltu koostuvan 
enimmäkseen puolustuskäyttäytymiseen sisältyvästä riskistä: jos emo loukkaantuu tai kuolee 
uhmatessaan petoa, se voi menettää sekä senhetkiset että kaikki mahdolliset tulevat 
poikasensa, eli kustannuksena on emon selviytymistodennäköisyyden lasku (Montgomerie & 
Weatherhead 1988) ja riski jäännöslisääntymisarvon romahtamisesta. Riskin oletetaan yleensä 
nousevan sitä korkeammaksi, mitä aktiivisempaa puolustus on, eli esimerkiksi mitä enemmän 
ääntä emo pitää, mitä lähemmäksi petoa se uskaltautuu ja mitä useammin se hyökkäilee sitä 
vastaan. 
 PI mittaa pesänpuolustuksen tapauksessa siis sitä, miten suuren riskin emo on 
halukas ottamaan senhetkisen poikueensa puolustamiseksi (Biermann & Robertson 1983). 
Tästä eteenpäin viittaankin pesänpuolustuksen aktiivisuuden kasvulla emojen halukkuuteen 
ottaa suurempia riskejä. (On tosin pidettävä mielessä, että samantasoinen aktiivisuus voi olla 
erilaisille emoille erilaisia petoja vastaan eritasoinen riski, Montgomerie & Weatherhead 
1988). Tämän riskin lisäksi puolustuskäyttäytymisellä on myös emon omaa selviytymistä 
haittaavat energia- ja aikakustannuksensa, kuten kaikilla muillakin emojen huolenpidon 
muodoilla. Emot joutuvat myös koko ajan tekemään valintoja erilaisten poikashuollon 
tarpeiden, erityisesti ravinnonhankinnan ja pesän vahtimisen välillä (trade-off -tilanne). 
 Tässä tutkimuksessa pesänpuolustuskäyttäytymisellä tarkoitetaan PI:n 
määritelmään sopivaa käytöstä. Aktiivinen pesänpuolustuskäyttäytyminen on mielen-
kiintoinen tutkimuskohde, koska emojen olisi osattava arvioida, missä tilanteissa, millä 
keinoin ja miten aktiivisesti poikuetta kannattaa puolustaa, ja sovitettava puolustus-






Koska pesänpuolustusta voidaan tarkastella PI:n kannalta, brood value -hypoteesia on usein 
käytetty pohdinnoissa pesänpuolustukseen vaikuttavista tekijöistä. Tämän hypoteesin mukaan 
poikuetta puolustettaessa kannattaisi ottaa sitä suurempia riskejä, mitä arvokkaampi poikue on 
emon kokonaislisääntymisarvon kannalta. Poikueen arvon voi ainakin joissain tilanteissa 
hahmottaa myös sitä kautta, paljonko resursseja uuden vastaavan (mm. samanikäisen ja 
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-kokoisen) poikueen tuottaminen vaatisi, jos tämänhetkinen tuhoutuu (Dawkins & Carlisle 
1976, Boucher 1977, Curio 1987a). 
 On kuitenkin myös muita mahdollisuuksia. Vulnerability-hypoteesin nimissä, 
joskus myös pelkkiä "vulnerability" (alttius), "conspicuousness" (havaittavuus) tai 
"accessibility" (saavutettavuus) termejä käyttäen on esitetty useita samansuuntaisia väittämiä, 
joiden yhdistävänä ajatuksena on, että poikasia pitäisi puolustaa sitä aktiivisemmin, mitä 
suuremmassa vaarassa ne ovat. Väitteet eivät muodosta selvästi rajattua hypoteesia, mutta 
käytän niistä silti jatkossa yhteistermiä "vulnerability-hypoteesi" (Brunton 1990, Onnebrink & 
Curio 1991). Redondo ja Carranza (1989) käyttivät samassa yhteydessä termiä "predation risk 
-hypoteesi". 
 Usein vulnerability-hypoteesilla tarkoitetaan lähinnä kahta asiaa. Poikaset 
olisivat toisaalta sitä suuremmassa vaarassa, mitä helpommin peto löytää ne, eli esimerkiksi 
mitä huonommin pesä on piilotettu, mitä enemmän ääntä poikaset pitävät, tai mitä enemmän 
asumisen merkkejä pesän ympäristössä on (Gramza 1967, Harvey & Greenwood 1978 
artikkelissa Knight & Temple 1986a, McLean ym. 1986, Redondo 1989). Toisaalta vaara voi 
kasvaa myös sen mukaan, mitä helpommin peto pääsee poikasiin käsiksi (Onnebrink & Curio 
1991). Esimerkiksi avoimessa pesässä pesivät harakat (Pica pica) puolustautuvat aktiivi-
semmin kuin katollisessa pesässä pesivät (Röell & Bossema 1982). Käänteisesti asian toisen 
ääripään voi ilmaista niinkin, että jos pedolla ei ole mahdollisuutta päästä pesälle, myöskään 
puolustuspanosta ei tarvita (Montgomerie & Weatherhead 1988). Joskus vulnerability-
hypoteesiin liitetään myös ajatus siitä, että mitä arvokkaampi ravinnonlähde poikaset ovat 
niitä uhkaavalla pedolle, sitä sitkeämmin peto saattaisi yrittää päästä niihin käsiksi, joten sitä 
suuremmassa vaarassa ne ovat, ja sitä enemmän niitä pitää puolustaa (Greig-Smith 1980). 
Yleensä poikanen on pedolle sitä tavoiteltavampi herkkupala, mitä vanhempi ja kookkaampi 
se on. Ei kuitenkaan ole todisteita siitä, että peto osaisi arvioida pesässä olevien poikasten iän 
tai ravintoarvon ennen kuin se on päässyt puolustavan emon ohi pesälle (Redondo 1989). 
 Vaikka vulnerability-hypoteesi ei liitä pesänpuolustuskäyttäytymistä poikueen 
arvoon, sen pohja-ajatus kytkeytyy kuitenkin PI:n määritelmään: se, miten suuressa vaarassa 
poikaset ovat, voi hyvinkin vaikuttaa puolustuksen hyötyihin. Esimerkiksi, jos poikaset ovat 
pedon saapuessa vähäisemmässä vaarassa siksi, että ne pystyvät itse jollain tavalla 
pakenemaan tai puolustautumaan, niiden selviytymistodennäköisyys yleisesti ottaen paranee, 
ja emon kannattaa siksi aluksi nostaa omaakin panostaan (Redondo 1989). Mutta kunhan 
poikasten taidot kehittyvät niin hyviksi, ettei peto enää ole niille kovin suuri riski, emo voi 
laskea panostustaan, koska sen ei ole pelkästään "varmuuden vuoksi" optimaalista asettaa 
itseään yhtään suurempaan vaaraan kuin on välttämätöntä (Redondo 1989). 
 7
 Suhteellisen äskettäin Dale ym. (1996) esittivät uuden, kolmannen hypoteesin. 
Se perustuu Montgomerien ja Weatherheadin (1988) esittämään ajatukseen, jonka mukaan 
emon pitäisi pyrkiä pääsemään pedosta eroon sitä nopeammin, siis käytännössä puolustamaan 
pesäänsä sitä aktiivisemmin, mitä enemmän poikaset tarvitsevat emoaan pesällä. Esimerkiksi 
talitiaisemot (Parus major) puolustivat aktiivisemmin kylmällä ja märällä säällä (Regelmann 
& Curio 1983). Dale ym. laajensivat tämän kokonaiseksi harm to offspring -hypoteesiksi. 
Perusideana on, että poikaset kärsivät vahinkoa, jos emo ei ole ruokkimassa tai 
lämmittämässä niitä. Ratkaiseva tekijä on niin kutsuttu huolenpidon marginaalihyöty: 
kylmissään tai nälissään oleva poikanen hyötyy suhteessa enemmän lämmittävästä tai 
ruokkivasta emosta kuin normaalilämpöinen tai kylläinen poikanen. Mitä enemmän vahinkoa 
tällaisen huolenpidon puuttuminen aiheuttaisi, sitä suurempia riskejä emon voi odottaa 
ottavan päästäkseen taas huolehtimaan jälkeläisistään. 
 Tiedossani on viisi tutkimusta, joissa on testattu harm to offspring -hypoteesin 
toimivuutta linnuilla (Dale ym. 1996, Bureš & Pavel 1997, Bureš & Horáčková 1998, Listøen 
ym. 2000, Michl ym. 2000). Niissä on saatu hypoteesille tukea, mutta riskiä mitattiin kaikissa 
sillä, miten nopeasti emot uskaltavat palata pesälle ruokkimaan poikasiaan, kun pesällä on 
ensin näytetty emoille vaarallista petoatrappia. Dalen ym. (1996) mukaan teoria kuitenkin 
pätee myös varsinaisiin pesänpuolustustilanteisiin, jos oletetaan, että mitä aktiivisemmin emo 
puolustaa pesää, sitä nopeammin se saa pedon karkotettua. PI-laskelmien kannalta tietystä 
pesänpuolustusaktiivisuudesta saatava hyöty olisi siis sitä suurempi, mitä suurempi kiire 
emolla on. Eräällä pistiäislajilla tehty tutkimus pohtii harm to offspring -hypoteesin 
toimivuutta pesään verrattavan resurssin, loisittavan toukan, puolustamisesta saatujen tulosten 
tulkinnassa (Goubault ym. 2007), mutta linnuilla vastaavaa ei tietääkseni ole julkaistu. 
 Vaikka edellä mainitun aikaisemman panostuksen on sittenkin todettu olevan 
jossain määrin olennainen tekijä PI:n kannalta, pesänpuolustuksessa sen merkitys on 
luultavasti pieni (Coleman & Gross 1991). Aikaisemmat pesänpuolustustilanteet 
onnistuessaan tuskin aiheuttavat emolle sellaisia kustannuksia, jotka merkittävästi 
vaikuttaisivat uuteen pesänpuolustustilanteeseen. Emoilla ei ole ymmärtääkseni mitään syytä 
mitoittaa panostustaan käsillä olevaan pesänpuolustustilanteeseen myöskään muihin PI:n 
muotoihin aikaisemmin panostamiensa resurssien mukaan. 
 Pesänpuolustuskäyttäytymisen eri hypoteeseja voi olla vaikea tutkia, sillä ne 
ennustavat joskus samanlaisia riippuvuussuhteita pesänpuolustuksen aktiivisuuden ja siihen 
mahdollisesti vaikuttavien muuttujien välille (ks. 1.3.). Hypoteesit eivät kuitenkaan 
välttämättä sulje toisiaan pois, vaan kaikkia lähestymistapoja voi käyttää optimaalista 
panostusta etsittäessä. On myös muita mahdollisesti vaikuttavia tekijöitä, kuten esimerkiksi 
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emolintujen keskinäiset intressiristiriidat, joiden osalta mikään hypoteesi ei tuota mitään 
erityistä ennustetta. Kaksi kattavinta tiedossani olevaa pesänpuolustusta kokonaisuutena 
tarkastelevaa artikkelia (Montgomerie & Weatherhead 1988, Redondo 1989) esittävät 
kumpikin, että optimoinnin kannalta merkittävien tekijöiden joukkoon kuuluu useita poikueen 
arvoon, pesänpuolustustilanteen vaaroihin tai muihin asioihin liittyviä muuttujia. Redondon 
(1989) luoma kattava matemaattinen malli huomioi yli kymmenen muuttujaa, joilla pitäisi 
olla vaikutusta emojen käytökseen. On myös muistettava, että osa muuttujista voi vaikuttaa 
toisiinsa (esimerkiksi poikasten määrä voi vaikuttaa niiden kuntoon), ja monet voivat olla 
merkittäviä useammankin hypoteesin kannalta (esimerkiksi poikasten ikä voi vaikuttaa sekä 
niiden arvoon, niiden havaittavuuteen, että niiden huolenpidon tarpeeseen). Mikään hypoteesi 
ei välttämättä selitä havaintoja yksin, vaan pesänpuolustuskäyttäytymistä on paras tarkastella 
yksittäisten muuttujien vaikutusten muodostamana kokonaisuutena. Emon kannalta hyötyjen 
ja haittojen optimointi on kaikkein tärkeintä, ja hypoteesit ovat lopulta vain yritys löytää niitä 
perusteita, joiden mukaan emojen saattaisi olla kannattavaa toimia. 
 
 
1.2.2. Hyödyt ja haitat – onko niitä? 
 
Esimerkiksi Nur (1983) on kyseenalaistanut, voiko pesänpuolustuskäyttäytymistä lainkaan 
tutkia PI:n muotona, koska sen hyödyllisyyttä ja kustannuksia ei ole todistettu. Pesän-
puolustuksen lopputuloksesta, eli pesänpuolustusaktiivisuuden ja pesäpredaatioriskin välisestä 
suhteesta, onkin julkaistu ristiriitaisia tutkimustuloksia: emojen puolustusaktiivisuuden on 
joko odotetusti havaittu olevan matalampaa tuhoutuneissa pesissä verrattuna selviytyneisiin 
(Andersson ym. 1980, Greig-Smith 1980, Blancher & Robertson 1982, Knight & Temple 
1986b, Knight & Temple 1988, Olendorf & Robinson 2000), emojen puolustusaktiivisuuden 
ei havaittu lainkaan vaikuttavan poikasten selviytymistodennäköisyyteen (MacLean ym. 
1986, Hobson ym. 1988, Hatch 1997, Meilvang ym. 1997), tai korrelaatio on jopa positiivinen 
(Gottfried 1979). Pesänpuolustuskäyttäytyminen voisi periaatteessa olla jopa haitallista, jos se 
kiinnittää pedon huomion ja ohjaa sen pesälle (ks. 4.6.1.). 
 Pesänpuolustusaktiivisuuden ja pesäpredaation esiintymisen vertailussa on 
kuitenkin mielestäni perustavanlaatuinen ongelma: emme voi tietää, onko pesien predaatio-
riski ilman emojen pesänpuolustuspanosta yhtä suuri vai jo lähtökohtaisesti erilainen. Jos 
kaikilla pesillä poikasten todennäköisyys tulla syödyiksi on yhtä suuri, pesänpuolustus-
aktiivisuutta ja pesäpredaatiotuloksia voidaan verrata suoraan, ja tulokset kertovat aidosti, 
miten eriasteisesti pesänpuolustukseen panostaneiden emojen poikueille kävi. Suoraa 
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vertailua ei kuitenkaan voida tehdä, jos eri pesien predaatioriski on emojen käytöksestä 
riippumattomista syistä erilainen. Jos esimerkiksi pesimäkolonian laidalla tai hyvin matalalla 
puussa olevien pesien predaatioriski on sijaintinsa vuoksi keskimääräistä suurempi, suuria 
riskejä pesänpuolustuksessa ottavat emot saattavat kyllä vähentää poikastensa riskiä joutua 
saaliiksi. Emme voi kuitenkaan tietää, pystyvätkö emot tällöin maksimaalisellakaan pesän-
puolustusaktiivisuudella kompensoimaan normaalia korkeampaa predaatioriskiä samalle 
tasolle kuin keskimääräisellä, keskemmällä koloniaa tai korkeammalla puussa sijaitsevalla 
pesällä. Jos eivät pysty, tulokseksi saadaan positiivinen korrelaatio, eli aktiivisimmin 
puolustavien emojen pesäpredaatioriski on puolustuksesta huolimatta suurin (esim. 
Nordström ym. 2004). Olisi kuitenkin virheellistä päätellä, että korkea pesäpredaatioriski olisi 
seurausta emojen korkeasta puolustusaktiivisuudesta. Jos taas emot onnistuvat täydellisesti 
kompensoimaan normaalia korkeamman predaatiopaineen aktiivisemmalla pesän-
puolustuksellaan, predaatioriski vaikuttaa lopputuloksissa täysin pesänpuolustus-
aktiivisuudesta riippumattomalta. Tämän pohjalta ei kuitenkaan voida sanoa, ettei 
pesänpuolustuksella olisi mitään merkitystä. 
 Voi myös kysyä, miksi tällaista käytöstä esiintyisi niin yleisesti, jos siitä ei olisi 
hyötyä poikasten eloonjäämiselle. Joitain vaihtoehtoisia selityksiä on kyllä ehdotettu. Pesän-
puolustuskäyttäytyminen voisi olla esimerkiksi lintuemojen tapa opettaa jälkeläisilleen (tai 
muille ympärillä eläville linnuille), minkälaisia petoja niiden pitää varoa (Curio ym. 1978, 
Buitron 1983). Varoitushuudot voivat pedon huomion kiinnittämisen lisäksi viestittää poika-
sille vaarasta tai hälyttää toisen emon tai muita puolustukseen osallistuvia lintuja paikalle 
(Curio 1978). Koiraat saattaisivat myös mainostaa itseään naaraille riskialttiilla käytöksellä 
petojen läsnäollessa (Curio 1980) tai suojella pikemminkin naarasta seuraavaa pesintää varten 
kuin poikuetta (Martin & Horn 1993). Reviiriuskollinen paikkalintu hyötyy myös siitä, jos 
aikuisellekin vaarallinen petoeläin pysyy aktiivisen puolustuskäyttäytymisen seurauksena 
poissa reviiriltä pidemmän aikaa (Curio ym. 1985). Nämä vaihtoehdot ovat mahdollisia, mutta 
ne eivät toisaalta sulje pois sitä, ettei pesänpuolustuskäyttäytyminen todella hyödyttäisi myös 
poikasia sillä hetkellä. Lisäksi kaksi ensin mainittua mahdollisuutta voidaan myös lukea PI:n 
muodoiksi, sillä niidenkin hyöty on suunnattu ensisijaisesti poikasille. 
 Pesänpuolustuksen hyötyä tai hyödyttömyyttä poikasten kannalta on vaikea 
todistaa aukottomasti. Toistaiseksi joudutaankin yleensä käytännön syistä tyytymään 
mielestäni loogiseen olettamukseen, että emot todella voivat pesänpuolustus-
käyttäytymisellään parantaa jälkeläistensä selviytymismahdollisuuksia. Tätä tukee 
intuitiivisten havaintojen (esim. Buitron 1983) lisäksi kaksi mielenkiintoista tutkimustulosta, 
joissa lintuemojen pesänpuolustusaktiivisuus korreloi negatiivisesti pesien lähelle sijoitetuissa 
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tekopesissä esiintyneen predaation kanssa (Göransson ym. 1975, Sergio & Bogliani 2001). 
Aktiivisesti omaa pesäänsä puolustaneet emot eivät siis ainoastaan suojelleet omia poikasiaan 
akuutilta uhalta, vaan myös pienensivät koko lähialueen predaatiopainetta. 
 Toisaalta on epäilty, että pesänpuolustuksesta ei aiheudu kustannuksia. On 
nimittäin vain vähän havaintoja siitä, että lintujen pesänpuolustuskäyttäytyminen olisi 
tosiasiassa emoille millään merkittävällä tavalla riskialtista (Hennessy 1986). Pesänpuolustus-
käyttäytyminen onkin siitä hankala PI:n muoto, että sen kustannuspuolta, eli emon käytöksen 
aiheuttamaa riskiä, on vaikea mitata absoluuttisesti (Redondo 1989). Vaikka pesänpuolustus-
tutkimusta on tehty paljon, tutkimuksissa käytetyt koetilanteet simuloivat tilanteita vain 
emojen kannalta, eikä niistä saada tietoa siitä, miten puolustuskäyttäytymisen kohteena olevat 
pedot reagoivat. Luonnossa tapahtuvia, aitojen ja vaarallisten petoeläinten aiheuttamia 
pesänpuolustustilanteita päästään harvoin näkemään, ja vielä harvemmin niistä raportoidaan 
tieteellisissä julkaisuissa. Raportoituja tapauksia kuitenkin on: Curio ja Regelmann (1985) 
mainitsevat 29 viitettä (18 kuolemantapausta, 1 vammautuminen ja 10 läheltä-piti -tilannetta), 
ja Sordahl (1990) on koonnut 30 viitettä (23 kuolemantapausta ja 7 pedon hyökkäystä kohti 
puolustajaa) petoeläintä vastaan suunnatun hyökkäilyn yhteydessä sattuneista vaaratilanteista. 
Viitteistä vain seitsemän esiintyy molemmissa artikkeleissa. Suoran riskin lisäksi näyttävä 
puolustuskäyttäytyminen voi olla vaarallista myös epäsuorasti: se saattaa houkutella paikalle 
toisia petoja, joita puolustajat eivät huomaa keskittyessään alkuperäisen pedon häätämiseen. 
Sordahl mainitsee kolme ja Curio ja Regelmann neljä tapausta, joissa puolustaja on kuollut 
"ylimääräisen" pedon hyökkäyksessä.  
 Vastauksessaan Hennessyn (1986) epäilyyn Curio ja Regelmann (1986) listaavat 
myös useita aihetodisteita, joiden mukaan pedoille uhittelevien lintujen käytöksestä näkee, 
että ne "tietävät" ettei niiden toiminta ole riskitöntä. Linnut ovat esimerkiksi sitä 
varovaisempia, mitä vaarallisempi vastassa oleva peto on (esim. Greig-Smith 1980, Curio ym. 
1984).  Wallin (1987) on löytänyt lisäksi todisteen siitä, että pesänpuolustus todella kuluttaa 
emojen resursseja. Hänen tutkimusalueellaan ne lehtopöllönaaraat (Strix aluco), jotka eivät 
puolustaneet pesäänsä, pesivät seuraavana vuonna todennäköisemmin kuin aktiivisesti 
pesäänsä puolustaneet naaraat. Näiden tietojen perusteella oletus pesänpuolustus-
käyttäytymisen sisältämistä riskeistä eli PI:n määritelmän vaatimasta kustannuksesta vaikuttaa 
minusta oikeutetulta. 
 Koska näkemystä tukevat vahvat perustelut, olen tässä tutkimuksessa olettanut, 
että pesänpuolustus sisältää sekä hyötyjä että haittoja, se on PI:n määritelmän täyttävää 
adaptiivista käyttäytymistä ja sen tutkiminen on luotettava tapa mitata lintuemojen 
halukkuutta panostaa resurssejaan senhetkisiin jälkeläisiinsä. 
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1.2.3. Tutkimus ja menetelmät 
 
Pesänpuolustuskäyttäytymistä on tutkittu osapuilleen nykyiseen tapaan noin 1940-luvulta 
alkaen. Sitä ennen julkaistut tutkimukset ovat lähinnä kuvailevia, eikä aluksi oltu varmoja 
siitä, voisiko välillä epärationaaliselta vaikuttava käytös hyödyttää eläimiä jollain tavalla ja 
voisiko luonnonvalinta vaikuttaa tähän. 1970-luvulla tunnustettiin kuitenkin jo yleisesti, että 
pesänpuolustuskäyttäytyminen on adaptiivinen ja luonnonvalinnan avulla muokkautuva 
ominaisuus, ja että se on itsessään tutkimisen arvoinen ilmiö (Barash 1975, Montgomerie & 
Weatherhead 1988). 
 Linnut ovat olleet selvästi suosituin pesänpuolustustutkimuksen kohde 
(Montgomerie & Weatherhead 1988), mutta tutkimuksia on tehty lisäksi ainakin kaloilla 
(esim. Pressley 1981, Carlile 1985, Coleman ym. 1985), nisäkkäillä (esim. Jonsson ym. 2002) 
ja hyönteisillä (esim. Tallamy 1982). Lintututkimuksissa käytetyt lajit ovat olleet lähinnä 
varpuslintuja, kahlaajia, sorsalintuja sekä päiväpetolintuja ja pöllöjä, mutta varpuslinnut on 
ollut ylivoimaisesti suosituin ryhmä (esim. Montgomerie & Weatherhead 1988 ja artikkelin 
viitteet). Erityisesti tiaisilla (Parus spp.) on tehty huomattavan paljon tutkimusta (esim. 
Curion, Regelmannin ja Rytkösen julkaisut). 
 Varpuslintututkimusten suuri osuus on ymmärrettävä, sillä varpuslintulajeja on 
paljon, ja niiden käyttäminen tutkimuksissa on usein helppoa, mutta tämä voi myös aiheuttaa 
ongelmia tulosten yleistämisessä. Monet varpuslinnut ovat hyvin samankaltaisia monissa PI:n 
ja pesänpuolustuksen kannalta tärkeissä suhteissa: (1) ne ovat suhteellisen lyhytikäisiä, mikä 
tekee yksittäisistä poikueista suhteellisen arvokkaita, (2) ne voivat usein kasvattaa useita 
pesyeitä saman pesimäkauden aikana, ja (3) ne ovat suhteellisen pieniä, eivätkä toden-
näköisesti pysty (kenties varislintuja (Corvidae) lukuun ottamatta) fyysisillä hyökkäys-
iskuillakaan käytännössä uhkaamaan pesälle tulevaa petoeläintä. 
 Esimerkiksi päiväpetolinnut ja pöllöt (tästä lähtien "petolinnut") ovat näissä 
suhteissa varpuslintujen täydellisiä vastakohtia: suhteellisen pitkäikäisiä ja isokokoisia lintuja, 
jotka pystyvät haavoittamaan itseään suurempiakin eläimiä, mutta jotka ainakin pohjoisilla 
alueilla pystyvät uusintapesintään vain alkuperäisen pesinnän tuhoutuessa hyvin aikaisessa 
vaiheessa (Newton 1979). Lisäksi petolinnuille on tyypillistä huomattava sukupuolten välinen 
käänteinen kokodimorfia (Newton 1979), joka voi asettaa koiraan ja naaraan hyvin erilaiseen 
asemaan pesänpuolustuksen kannalta. Varpuslinnuillakin esiintyy jonkin verran sukupuolista 
kokodimorfiaa, mutta kokoerot ovat huomattavasti pienempiä, ja yleensä koiras on 
petolinnuista poiketen hieman naarasta kookkaampi. Näistä monista eroista huolimatta 
vaikuttaa siltä, että pesänpuolustuskäyttäytymisestä vedetyt yleistävät johtopäätökset 
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perustuvat lähes pelkästään varpuslintututkimuksiin. Tutkimukset muilla linturyhmillä (ja 
muilla taksoneilla) ovatkin tarpeen paremman kokonaiskuvan saamiseksi. 
 Koska lintujen pesänpuolustuskäyttäytymistä luontaisia petoja vastaan ei 
yleensä päästä seuraamaan niin usein, että aineiston määrä riittäisi tieteelliseen analysointiin 
(ks. kuitenkin Buitron 1983, Stephens 1984), yleisesti käytetty menetelmä näissä 
tutkimuksissa on atrappikoe. Kokeessa tutkittavan pesän lähistölle sijoitetaan petoa edustava 
atrappi (elävä peto häkissä, täytetty peto, pedon ääntä soittava nauhuri tms.) ja seurataan 
piilosta, miten emot tähän reagoivat. Yleistä on myös ihmisen käyttäminen pedon 
korvikkeena, jolloin koejärjestelyt voivat olla hyvin samanlaiset kuin atrappikokeessa. 
Ulkopuolinen havainnoitsija ei tosin ole välttämätön, vaan vakioidulla tavalla pesän lähistöllä 
vieraileva tutkija voi itsekin kirjata emojen häneen kohdistaman puolustusaktiivisuuden. 
Näiden lisäksi osa julkaistuista tutkimuksista perustuu muiden tutkimusten sivutuotteena 
kerättyihin havaintoihin: kun pesillä on vierailtu säännöllisesti joka tapauksessa, on samalla 
kirjattu muistiin, miten emot reagoivat pesälle tulevaan tutkijaan. Erityisesti näissä 
tapauksissa olojen standardoinnissa voi olla puutteita (Knight & Temple 1986c). 
 
 
1.3. Pesänpuolustukseen vaikuttavia tekijöitä 
 
1.3.1. Poikueen ikä 
 
Ehkä eniten testattu ja myös eniten keskusteltu pesänpuolustuskäyttäytymiseen vaikuttava 
tekijä on poikueen ikä. Pesänpuolustusaktiivisuuden on havaittu nousevan pesinnän edetessä 
huomattavan monessa tutkimuksessa (esim. Lemmetyinen 1971, Barash 1975, Weatherhead 
1979 ja 1982, Andersson ym. 1980, Greig-Smith 1980, Patterson ym. 1980, East 1981, 
Blancher & Robertson 1982, Röell & Bossema 1982, Pugesek 1983, Regelmann & Curio 
1983, Reid & Montgomerie 1985, Breitwisch 1988, Hogstad 1993, Martin & Horn 1993, 
Amat ym. 1996, Meilvang ym. 1997, Halupka 1999, Olendorf & Robinson 2000). Osa 
tutkijoista esittääkin jo vahvistettuna käsityksenä, että emojen pesänpuolustusaktiivisuus 
nousee poikueen iän mukana. 
 Sekä brood value- että vulnerability-hypoteesit ennustavatkin puolustus-
aktiivisuuden kasvavan pesinnän edetessä. On ensinnäkin loogista olettaa, että mitä 
vanhempia poikaset ovat, sitä todennäköisemmin ne selviävät aikuisikään. Poikueen arvo siis 
nousee niiden ikääntyessä, joten jos muut tekijät pysyvät samoina, emojen puolustus-
aktiivisuuden pitäisi nousta (Andersson ym. 1980, Montgomerie & Weatherhead 1988, 
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Redondo 1989). Barash (1975) ehdotti lisäksi, että koko ajan pienenevä mahdollisuus 
uusintapesintään nostaa poikueen suhteellista arvoa ja kannustaa emoa puolustamaan 
poikuettaan paremmin pesinnän edetessä. Vulnerability-hypoteesin hengessä on puolestaan 
ajateltu, että puolustusaktiivisuuden pitäisi nousta merkittävästi heti kuoriutumisen jälkeen, 
sillä toisin kuin munat, poikaset liikkuvat ja ääntelevät, mikä voi houkutella petoja (Gramza 
1967). Nousun pitäisi myös jatkua pesäpoikasaikana, koska pesän havaittavuus kasvaa 
(Harvey & Greenwood 1978 artikkelissa Knight & Temple 1986a), ilmeisesti koska poikaset 
tulevat suuremmiksi ja äänekkäämmiksi, ja pesän ympäristöön kertyy enemmän merkkejä 
asukkaista. 
 Vaikka nämä hypoteesit ennustavat täsmälleen samanlaiset puolustus-
aktiivisuuden muutokset pesäpoikasajan sisällä eivätkä ne sulje toisiaan pois, tutkijat tuntuvat 
olevan enimmäkseen brood value -hypoteesin kannalla. Esimerkiksi tiedossani olevista 
petolintututkimuksista vain yksi antaa vulnerability-hypoteesille tukea poikasten iän osalta: 
tuulihaukan (Falco tinnunculus) poikasia puolustettiin eniten siihen aikaan pesimäkautta, kun 
ne oli kaikkein helpoin havaita (Carrillo & Aparicio 2001). Useimmiten hypoteesin 
toimivuutta pidetään hyvin epätodennäköisenä poikasten puolustautumiskyvyn sekä 
kolopesän hyvän ja muuttumattoman turvallisuuden vuoksi (Wallin 1987, McKell Sproat & 
Ritchison 1993) tai poikasten paranevan suojavärityksen ansiosta (Sergio & Bogliani 2001). 
 Vulnerability-hypoteesi toimiikin poikasten iän yhteydessä teoreettisesti 
parhaiten, jos ajattelee esimerkiksi tiheään pensaaseen pesänsä rakentanutta varpuslintua: 
emot voivat yrittää karkottaa pedon, ennen kuin se ehtii tarkasti paikallistaa pesän. Mitä 
huonommin pesä on piilotettu tai mitä äänekkäämpiä poikaset tässä tilanteessa ovat, sitä 
suuremmassa vaarassa ne ovat ja sitä suurempia riskejä emot voivat joutua ottamaan niitä 
puolustaessaan (esim. McLean ym. 1986). Kuitenkin petolintujen tapauksessa suuria pesiä ei 
usein edes yritetä erityisesti kätkeä, vaan on kohtuullisen varmaa, että pesän lähistölle 
saapunut peto löytää pesän riippumatta poikasten äänekkyydestä tai pesän juurella olevien 
ulosteiden määrästä. Koska pesä on oletettavasti jo löytynyt pesänpuolustustilanteen alkaessa, 
on vaikea ymmärtää, miksi poikasten havaittavuuden pitäisi vaikuttaa emojen puolustus-
aktiivisuuteen. Onnebrink ja Curio (1991) eivät saaneet tukea vulnerability-hypoteesille 
tutkiessaan pöntöissä pesiviä talitiaisia. Linnunpönttö voi hyvin olla samalla tavalla ilmiselvä 
pesän paikka, jota ei voi eikä tarvitse pitää salassa, jos peto on riittävän lähellä nähdäkseen 
sen. 
 Knight ja Temple (1986a) ovat keksineet vielä yhden mahdollisen selityksen 
pesinnän edetessä kasvavalle puolustusaktiivisuudelle, ja esittäneet samalla perusteellista 
kritiikkiä pesänpuolustustutkimuksissa käytettyjä menetelmiä kohtaan. Usein aineistoa 
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pesänpuolustuksesta on kerätty monilla toistuvilla vierailuilla samoille pesille, joskus jopa 
vain vuorokauden välein (esim. Gramza 1967). Knight ja Temple esittivät "rohkaistumis-
hypoteesin", jonka mukaan emot nostavat puolustusaktiivisuuttaan siksi, että ne rohkaistuvat 
joka kerta, kun ne onnistuvat ajamaan pois pesää uhanneen "pedon", joka ei koskaan 
vahingoita emoa eikä sen poikasia. Jokaisella toistolla emot ovat siis entistä aktiivisempia 
puolustajia, koska ne oppivat, että aktiivinen puolustus kannattaa (engl. positive 
reinforcement), ja ettei niiden itsensä tarvitse pelätä kokeessa käytettyä petoa tai ihmistä 
(engl. loss of fear). Taustalla on myös ajatus siitä, että uuden pedon kohdatessaan emo on 
aluksi varovainen, ja oppiessaan lisää pedosta nostaa puolustuspanoksensa oikealle tasolle 
(Knight & Temple 1987). Hypoteesi sai tukea heidän omista tuloksistaan: mitä useampia 
kertoja kolmen eri varpuslintulajin pesillä vierailtiin, sitä rohkeammiksi emot tulivat. Sen 
sijaan poikasten iän mukana nousevaa puolustusaktiivisuutta ei löytynyt analysoitaessa toisten 
pesien yksittäisiä koetuloksia poikasajan eri vaiheista (Knight & Temple 1986a,b). 
 Muiden julkaisemat tutkimukset eivät kuitenkaan juuri tue rohkaistumis-
hypoteesia (Röell & Bossema 1982, Gard ym. 1989, Redondo & Carranza 1989, Weatherhead 
1989, Westmoreland 1989, Westneat 1989, Rytkönen ym. 1990, Hogstad 1991, Sjöberg 1994, 
Tome 2007). Lisäksi on havaittu, että saman pesimäkauden peräkkäisissä pesinnöissä 
puolustuskäyttäytyminen noudattaa samaa kaavaa: aktiivisuus laskee ensimmäisen pesinnän 
jälkeen takaisin alkutasolle, ja nousee uudestaan toisen pesinnän aikana (Greig-Smith 1980, 
Curio ym. 1984, Møller 1984, Weatherhead 1989). Manipulaatiotutkimukset kertovat vieläpä, 
että jotkut lintuemot osaavat muuttaa puolustuskäyttäytymistään kokeissa, joissa eri-ikäisiä 
jälkeläisiä vaihdetaan pesästä toiseen. Jos pesään tuodaan vanhempia poikasia tai poikasia 
munien sijaan, emot nostavat puolustusaktiivisuuttaan, ja päinvastoin (Knight & Temple 
1986b, Thornhill 1989). 
 Rohkaistumis-hypoteesi on saanut myös teoreettista kritiikkiä: emolle olisi 
eduksi, jos se saavuttaisi pienemmällä panoksella saman lopputuloksen. Emon kannattaisikin 
kokeilla, riittäisikö edellistä kertaa matalampi puolustusaktiivisuus pedon karkottamiseen 
(Coleman 1987). On myös mahdollista, että emot oppisivat, ettei petoatrappi ole 
varteenotettava uhka edes niiden poikasille, ja rohkaistumisen sijaan tottuisivat atrapin 
läsnäoloon (Montgomerie & Weatherhead 1988). Esimerkiksi ihmisasutusten lähellä pesivät 
amerikanvarikset (Corvus brachyrhynchos) tottuvat ihmisiin niin, etteivät ne juuri välitä 
pesän lähistöllä liikuskelusta (Knight ym. 1987). Gunness & Weatherhead (2002) pohtivat 
mielenkiintoisesti naarassorsien mahdollista oppimista toistuvilla pesävierailuilla. He 
päätyivät siihen lopputulokseen, että emojen pitäisi lähteä pesästään aikaisemmin toistuvien 
vierailujen seurauksena, mikä olisi heidän mukaansa merkki vähentyneestä riskinotosta. 
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Vaikuttaakin siltä, että rohkaistumis-hypoteesi ei yleensä selitä muutoksia emojen 
käyttäytymisessä. Tosin on lopulta vaikea tietää varmasti, kokeeko emo atrapin uhkana 
itselleen tai poikasilleen vai ei, ja miten tämä muuttuu saman atrapin toistuvan esittämisen 
vuoksi. Onko esimerkiksi pedon ilmestyminen uudelleen sittenkin merkki puolustuksen 
epäonnistumisesta eikä onnistumisesta (Coleman 1987)? 
 Huolimatta kaikesta edellä kerrotusta asiaa mutkistaa se, että kaikissa 
tutkimuksissa emon riskinottohalukkuus ei suinkaan nouse pesinnän edetessä, vaan vaikuttaa 
iästä riippumattomalta (esim. Gottfried 1979, Knight & Temple 1986a,b, McLean ym. 1986, 
Hobson ym. 1988, Gard ym. 1989, Tolonen & Korpimäki 1995). Kaikkien pesänpuolustus-
tulosten vertailua tosin vaikeuttaa se, että osassa tutkimuksista on verrattu pesinnän eri 
vaiheita toisiinsa (useimmiten haudontavaihe vs. pesäpoikasvaihe), ja vain osassa on mitattu 
puolustuksen vaihtelua hienopiirteisemmin saman pesinnän vaiheen, esimerkiksi pesäpoikas-
ajan, sisällä. Tästä huolimatta tulokset ovat ristiriitaisia. 
 Päinvastoin kuin aiemmat hypoteesit, harm to offspring -hypoteesi ennustaa, että 
pesänpuolustusaktiivisuuden pitäisi laskea poikasten iän mukana. Koska nuorten poikasten 
höyhenistö ei ole vielä kehittynyt, ja ne menettävät lämpöä nopeasti myös pienen kokonsa 
vuoksi, ne tarvitsevat emoaan enemmän kuin vanhemmat poikaset. Nuorten poikasten 
marginaalihyöty emon nopeasta paluusta on siis korkeampi, joten emojen pitäisi ottaa 
suurempia riskejä, kun poikaset ovat pieniä (Dale ym. 1996). Kaksi poikasten iän 
huomioinutta harm to offspring -tutkimusta havaitsi näin käyvän (Dale ym. 1996, Michl ym. 
2000), mutta riskimittarina oli emon palaamisaika, eikä tiedossani ole yhtään tutkimusta, jossa 
varsinainen pesänpuolustusaktiivisuus olisi laskenut poikasten iän mukana. Mielenkiintoinen 
kysymys on, miksi joidenkin lajien puolustusaktiivisuus nousee pesinnän edetessä, tukien 
brood value- ja/tai vulnerability-hypoteeseja, mutta toisilla lajeilla poikasten ikä ei vaikuta 
mitenkään, eikä tue mitään mainituista hypoteeseista? 
 Petolinnuista nuolihaukan (Falco subbuteo, Sergio & Bogliani 2001), sarvi-
pöllön (Asio otus, Galeotti ym. 2000, Tome 2007) ja lehtopöllön (Wallin 1987) puolustus-
aktiivisuuden on havaittu nousevan pesäpoikasten iän mukana. Myös kahdesta tuulihaukka-
tutkimuksesta toisessa pesänpuolustusaktiivisuus nousi pesäpoikasaikana (Carrillo & Aparicio 
2001), mutta toisessa ei toisaalta havaittu eroa haudonta- ja pesäpoikasvaiheiden välillä 
(Tolonen & Korpimäki 1995). Merkittävästi korkeampi pesänpuolustusaktiivisuus 
pesäpoikasaikana haudonta-aikaan verrattuna on havaittu iberiankeisarikotkalla (Aquila 
adalberti, Ferrer 1990, Ferrer ym. 1990), hiirihaukalla (Buteo buteo, Krüger 2002), 
preeriapöllöllä (Athene cunicularia, Fisher ym. 2004) sekä idänkirkupöllösellä (Otus asio, 
McKell Sproat & Ritchison 1993). Kiinnostavasti kahdella viimeksi mainitulla lajilla 
 16
puolustusta tutkittiin myös pesäpoikasajan sisällä, mutta silloin kasvua ei enää havaittu. 
Amerikantuulihaukan (Falco sparverius) poikasten iän suhteen ei havaittu mitään muutoksia 
– tosin tutkijat arvelevat tämän johtuvan siitä, että suurta tarvetta puolustamiselle ylipäänsä ei 
ollut, koska laji pesii koloissa, eikä atrappina käytetty pöllö ole poikasille vaaraksi ennen 
pesästä lähtöä (Gard ym. 1989). Näyttää siltä, että useimmiten pesänpuolustusaktiivisuus 




1.3.2. Poikuekoko ja poikasten laatu 
 
On helppo järkeillä, että poikue on emoille sitä arvokkaampi, mitä useampia munia tai 
poikasia siinä on. Brood value -hypoteesin mukaisesti emojen pitäisi siis olla valmiita 
ottamaan suurempia riskejä suurempien poikueiden edestä (Montgomerie & Weatherhead 
1988, Redondo 1989). Myös vulnerability-hypoteesi ennustaa suojeluntarpeen kasvavan 
poikasmäärän mukana, sillä mitä enemmän poikasia on, sitä enemmän ne pitävät ääntä ja 
tuottavat muitakin merkkejä olemassaolostaan (Perrins & Birkhead 1983 artikkelissa 
Redondo 1989). Tosin, kuten aiemmin (ks. 1.3.1.) totesin, on epätodennäköistä, että 
petolintujen poikasten havaittavuudella olisi suurta merkitystä pesänpuolustustilanteessa. 
 Asia ei kuitenkaan ole näin yksiselitteinen ainakaan poikueen arvon osalta. Jos 
poikueen arvo nousee poikasmäärän kasvaessa, lintujen luulisi tuottavan koko ajan suurempia 
määriä munia ja poikasia. Näin ei kuitenkaan ole, koska emot eivät pysty nostamaan muun 
tarvittavan PI:n tasoa loputtomasti (Lazarus & Inglis 1986). Esimerkiksi emot pystyvät 
ruokkimaan riittävän hyvin vain tietyn määrän jälkeläisiä, ja nuoren linnun kunto voi 
merkittävästi vaikuttaa sen selviytymiseen ensimmäisestä talvestaan (Redondo 1989 ja 
artikkelin viitteet, ks. myös Lindström 1999). Poikasten kunto voikin olla hyvin tärkeä osa 
niiden arvoa – laatu korvaa siis osittain määrän. Mitä paremmat selviytymismahdollisuudet 
poikasilla on, sitä arvokkaampia ne ovat emoille (Montgomerie & Weatherhead 1988, 
Redondo 1989), joten on odotettavissa, että emot puolustaisivat hyväkuntoisia jälkeläisiä 
aktiivisemmin kuin huonokuntoisia. 
 Emot toki pyrkivät kasvattamaan mahdollisimman monta mahdollisimman 
hyväkuntoista poikasta. Optimaalinen poikasmäärä on jossain määrin yksilöllinen, sillä se 
riippuu muun muassa emojen ravinnonhankintakyvyistä ja ravintotilanteesta (Robertson & 
Biermann 1979, Morris 1987). Vertaamalla esimerkiksi viittä tai kuutta poikasta puolustavien 
emojen reaktioita ei siis välttämättä saada selville mitään poikasmäärän vaikutuksesta, jos 
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poikasmäärä on kaikille emoille sillä hetkellä paras mahdollinen. Osa tutkijoista onkin sitä 
mieltä, että vain muna- tai poikasmäärää manipuloivat kokeet voivat kertoa, vaikuttaako 
poikueen koko todellisuudessa pesänpuolustuskäyttäytymiseen (Montgomerie & Weatherhead 
1988, Redondo 1989). 
 Harm to offspring -hypoteesi ei ennusta poikasmäärän itsessään vaikuttavan 
emojen riskinottoon, mutta poikasten laadun kyllä. Kuten poikasten iän kohdalla, myös tässä 
ennuste on päinvastainen brood value -hypoteesiin verrattuna. Heikossa kunnossa olevat 
poikaset tarvitsevat emoaan enemmän kuin hyväkuntoiset, joten emojen pitäisi ottaa 
suurempia riskejä, kun poikaset ovat kylmissään, nälissään tai yleisesti ottaen huonossa 
kunnossa (Dale ym. 1996). Myös Dale ym. pitävät poikasten kunnon ja myöhemmän 
selviytymisen yhteyttä tärkeänä, mutta heidän mukaansa juuri siitä syystä huonokuntoisten 
poikasten ruokkimisesta seuraa suurempi marginaalihyöty kuin jo valmiiksi hyväkuntoisten. 
 Niissä petolintututkimuksissa, joissa poikuekoon vaikutusta on tutkittu, sen 
suuruus vaikutti pesänpuolustukseen positiivisesti viidessä tapauksessa (lehtopöllö: Wallin 
1987; ampuhaukka, Falco columbarius: Wiklund 1990a,b; tuulihaukka: Wiklund & Village 
1992; nuolihaukka: Sergio & Bogliani 2001;). Kuudessa poikuekoko ei liittynyt pesän-
puolustuskäyttäytymiseen (tunturipöllö, Bubo scandiacus: Wiklund & Stigh 1983; 
amerikanhiirihaukka, Buteo jamaicensis: Andersen 1990; idänkirkupöllönen: McKell Sproat 
& Ritchison 1993; helmipöllö, Aegolius funereus: Hakkarainen & Korpimäki 1994; 
sarvipöllö: Galeotti ym. 2000; tuulihaukka: Carrillo & Aparicio 2001) ja yhdessä pesän-
puolustusaktiivisuus erään mittarin mukaan jopa laski poikasmäärän kasvaessa (hiirihaukka: 
Krüger 2002). Lisäksi Tolonen ja Korpimäki (1995) tutkivat asiaa poikasmäärän 
manipulaation avulla, mutta eivät havainneet sillä olevan mitään vaikutusta tuulihaukka-
emoihin.  
 Muissakin linturyhmissä tulokset ovat ristiriitaisia: brood value (tai 
vulnerability) -hypoteesi saa välillä kannatusta, mutta harvemmin kuin poikasten iän osalta. 
Esimerkiksi samat tutkijat eivät toisessa tutkimuksessa löytäneet yhteyttä talitiaisten 
pesänpuolustusaktiivisuuden ja poikuekoon välillä (Regelmann & Curio 1983), mutta toisella 
kertaa riippuvuus olikin merkitsevä, positiiviseen suuntaan (Curio & Regelmann 1987). 
Osassa manipulaatiokokeista on havaittu muna- tai poikasmäärän muutosten vaikuttavan 
odotetusti pesänpuolustusaktiivisuuteen (esim. Greig-Smith 1980, Knight & Temple 1986b, 
Thornhill 1989, Windt 1990, Amat 1996), mutta osassa ei (esim. Curio 1987b, Rytkönen ym. 
1995a). Curio (1987b) epäilee, että lintuemot eivät kykenisi laskemaan poikastensa määrää, 
vaan päättelevät poikueen suuruuden esimerkiksi sen vaatimasta ruokintatiheydestä. Jos näin 
on, emoille olisi ainakin annettava riittävästi aikaa "mitata" muuttunut poikuekokonsa, ennen 
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kuin pesänpuolustuskokeita tehdään. 
 Poikasten laadun ja pesänpuolustuskäyttäytymisen välistä yhteyttä petolinnuilla 
ovat tietääkseni tutkineet vain Hakkarainen ja Korpimäki (1994), ja tulosten mukaan helmi-
pöllökoiraat puolustivat innokkaammin hyvälaatuisia poikueita. Tosin laatu oli määritelty 
poikasmäärän ja kaikille poikasille vakion, myyräsyklin vaiheen mukaan arvioidun selviämis-
todennäköisyyden (engl. recruitment probability) kertolaskuna. Laatu ei siis ollut poikasten 
tai poikueiden yksilöllinen ominaisuus, vaan riippui pelkästään poikasmäärästä ja vuoden 
keskimääräisestä ravintotilanteesta. Talitiaisemot pitivät ainakin kahdessa tutkimuksessa 
poikasten määrää laatua tärkeämpänä (Curio & Regelmann 1987, Radford & Blakey 2000), 
mutta puolustustaso nousi lisäruokintakokeessa, kun poikueet olivat sekä suurempia että 
parempilaatuisia (Rytkönen 2002). Sinitiaiset (Parus/Cyanistes caeruleus) puolustivat 
painavampia poikasia aktiivisemmin (Lambrechts ym. 2000), mutta hömötiaiset (Parus 
montanus) ja pihatyrannit (Tyrannus tyrannus) eivät (Rytkönen ym. 1995a, Blancher & 
Robertson 1982). Voi kuitenkin olla, ettei pelkkä paino ole riittävä indikaattori poikasten 
kunnosta (Redondo 1989), joten poikasten laadun vaikutuksesta lintujen pesänpuolustus-
aktiivisuuteen ei ylipäänsä ole kovin selvää kuvaa. 
 Harm to offspring -hypoteesia testanneet tutkimukset ovat enimmäkseen 
keskittyneet nimenomaan poikasten laadun vaikutuksiin. Yleensä emot palasivat ennustetusti 
pesälle nopeammin, kun poikaset olivat kylmissään (Bureš & Pavel 1997, Bureš & Horáčková 
1998) tai nälissään (Listøen ym. 2000). Sepelsiepponaaraat (Ficedula albicollis) ottivat 
samoin suurempia riskejä kevyempien, mutta koiraat toisaalta painavampien poikasten 
kohdalla (Michl ym. 2000). Varsinaisen pesänpuolustuskäyttäytymisen en kuitenkaan tiedä 
olevan millään lajilla aktiivisempaa heikkokuntoisten poikasten kohdalla. 
 
 
1.3.3. Pesinnän ajoittuminen 
 
Monet lintulajit pystyvät saman pesimäkauden aikana kasvattamaan useita poikueita, ja vielä 
useammat pystyvät ainakin aloittamaan alusta, jos poikue tuhoutuu ennen jotain tiettyä 
kriittistä ajankohtaa. Voidaan ajatella, että jos emolla on mahdollisuus korvata menetetty 
poikue, sen ei tarvitse ottaa sitä puolustaessaan niin suuria riskejä kuin siinä tapauksessa, että 
poikueen menetys tarkoittaa koko pesimäkauden epäonnistumista. Poikueen suhteellinen arvo 
nousee ja emon jäännöslisääntymisarvo siis laskee koko ajan, ja myöhäisempiä poikueita 
pitäisi siksi puolustaa aktiivisemmin kuin aikaisia (Biermann & Robertson 1981, Curio ym. 
1984, Redondo 1989). 
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 Toisaalta lintujen pesintä onnistuu tyypillisesti sitä huonommin, mitä 
myöhemmin se aloitetaan. Munia munitaan myöhemmin lisääntymiskaudella vähemmän, 
useampi niistä jää kuoriutumatta, poikaset ovat huonommassa kunnossa ja selviytyvät 
huonommin itsenäistymisen jälkeen (Newton 1979, Newton & Marquiss 1984). Newton ja 
Marquiss (1984) arvelevat, että nuori varpushaukka (Accipiter nisus) selviää sitä toden-
näköisemmin ensimmäisestä talvestaan mitä pidempään se ehtii valmistautua siihen 
harjoittelemalla saalistusta. Tältä kannalta aikaisempien pesintöjen poikaset olisivatkin 
myöhäisempiä arvokkaampia ja puolustusaktiivisuuden pitäisi brood value -hypoteesin 
mukaan laskea pesimäkauden edetessä (Redondo 1989). 
 Jos molemmat yllä mainitut tekijät vaikuttavat, niitä on vaikea tutkia 
päinvastaisten, kenties toisensa kumoavien ennusteiden vuoksi. Petolinnut kuuluvat kuitenkin 
niihin lintuihin, jotka pystyvät kasvattamaan vain yhden poikueen samalla pesimäkaudella, 
eikä uusintapesinnän aloittaminen ole useinkaan mahdollista enää poikasten kuoriuduttua 
(Newton 1979). Tämän tekijän häiritsevä vaikutus on siis luontaisesti poissuljettu. Aikaisin 
pesivien petolintuemojen voisikin odottaa puolustavan poikasiaan aktiivisemmin kuin 
myöhemmin pesivien, jos ne tekevät päätöksiä poikueen arvon mukaan. 
 Vulnerability-hypoteesista on vaikea johtaa tähän tilanteeseen sopivia 
ennusteita, ellei sitten pesimäkauden eteneminen vaikuta esimerkiksi lehvästöön siten, että 
pesät tulisivat helpommiksi tai vaikeammiksi löytää (Montgomerie & Weatherhead 1988). 
Tällaiset muutokset eivät kuitenkaan ehkä ole niin merkittäviä, että niillä olisi merkitystä 
pesänpuolustuskäyttäytymisen kannalta (esim. Reid & Montgomerie 1985), erityisesti koska 
suuria petolintujen pesiä on vaikea piilottaa minkäänlaiseen lehvästöön. Myöskään harm to 
offspring -hypoteesi ei suoraan ota kantaa pesinnän ajankohdan vaikutuksiin, mutta jos 
myöhäiset poikueet ovat esimerkiksi huonommassa kunnossa kuin aikaisemmat, 
myöhäisempien vuoksi kannattaisi ottaa enemmän riskejä (Dale ym. 1996). 
 Kuudessa petolintujulkaisussa on otettu pesinnän ajankohta huomioon. 
Ajankohdalla ei ollut vaikutusta tuulihaukkojen (Carrillo & Aparicio 2001), nuolihaukkojen 
(Sergio & Bogliani 2001) eikä sarvipöllöjen (Galeotti ym. 2000, Tome 2007) pesänpuolustus-
käyttäytymiseen. Toisessa tuulihaukkatutkimuksessa tosin havaittiin koiraiden puolustavan 
munapesiä vähemmän sitä mukaa kun pesimäkausi eteni, mutta poikasajan tuloksissa eroa ei 
ollut (Tolonen & Korpimäki 1995). Lehtopöllöillä pesimäkauden eteneminen sen sijaan 
vaikutti selvästi negatiivisesti pesänpuolustusaktiivisuuteen (Wallin 1987). Näiden tulosten 
mukaan näyttää siltä, että pesinnän ajoittumisella joko ei ole merkitystä petolinnuille, tai 
sitten aikaisia poikueita arvostetaan myöhäisiä enemmän. Muista linnuista ainakin talitiaisten 
(Regelmann & Curio 1983) ja punaviidakkokanojen (Gallus gallus, Thornhill 1989) 
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puolustusaktiivisuuden on toisaalta havaittu nousevan kauden edetessä, mikä tukee hypoteesia 
uudelleenpesintämahdollisuuden laskun tärkeydestä. Montgomerie ja Weatherhead (1988) 
kuitenkin toteavat, että todisteet sen vaikutuksesta pesänpuolustuskäyttäytymiseen saman 
pesimäkauden sisällä ovat yleisesti ottaen varsin heikkoja, joten puolustusaktiivisuuden voi 
odottaa yleensä laskevan pesimäkauden edetessä. 
 
 
1.3.4. Ravintotilanne ja reviirin laatu 
 
Yleinen ravintotilanne ja emojen ravinnonhankkimistaidot voivat heijastua moneen eri 
tekijään, jotka mahdollisesti säätelevät pesänpuolustuskäyttäytymistä. Suorimmin tämä voi 
näkyä emon fyysisessä kunnossa: aliravittu emo ei ehkä kykene panostamaan aktiiviseen 
puolustukseen niin paljon energiaa kuin hyväkuntoinen emo – PI:n termeillä hyväkuntoinen 
emo voi saavuttaa saman puolustuksen tason pienemmillä kustannuksilla kuin huono-
kuntoinen emo. Tosin tätä tutkineista petolintuartikkeleista kolmessa emon kunnolla ei 
havaittu olevan vaikutusta pesänpuolustusaktiivisuuteen (ampuhaukka: Wiklund 1990a,b; 
hiirihaukka: Krüger 2002). Parempikuntoiset lehtopöllönaaraat sen sijaan puolustivat 
pesäänsä innokkaammin kuin huonompikuntoiset (Wallin 1987). Helmipöllökoiraillakin 
kunto vaikutti samansuuntaisesti, kun kunnon mittarina oli veriloisten määrä (Hakkarainen 
ym. 1998). Muillakin linnuilla on joskus havaittu emon kunnon vaikuttavan (esim. Martin & 
Horn 1993, Hogstad 2005). Ravinnonhankkimistaidot voivat näkyä myös pesinnän 
ajankohdassa: taitavat emot ovat todennäköisesti aikaisemmin riittävässä kunnossa 
aloittaakseen pesinnän (Newton & Marquiss 1984), jolloin aikaisten poikueiden mahdollisesti 
suurempi pesänpuolustusaktiivisuus voikin kertoa emon kunnosta eikä poikueen arvosta. 
Ravintotilanne voi näkyä myös poikasten kunnossa, ja poikasten kunto voi vaikuttaa niiden 
arvoon tai huolenpidon tarpeeseen ja sitä kautta emojen pesänpuolustuskäyttäytymiseen (ks. 
1.3.2.) 
 Ravintotilanteen vaikutusta voidaan tutkia epäsuorasti pesimäreviirien kautta. 
Osa emolinnuista joutuu hyvien pesäpaikkojen puutteessa pesimään huonolaatuisemmissa 
habitaateissa, joissa todennäköisyys saada riittävästi saalista poikueen kasvattamiseksi on 
pienempi (esim. Byholm ym. 2007). Voi myös olla, että hyvän reviirin onnistuvat saamaan 
vain "hyvälaatuiset" emot, jotka ehkä muissakin suhteissa ovat parempia huolehtimaan 
jälkeläisistään. Brood value -hypoteesi ennustaa, että hyvällä reviirillä emot puolustaisivat 
poikasiaan innokkaammin, sillä paitsi emot, myös poikaset ovat luultavasti paremmassa 
kunnossa. Harm to offspring -hypoteesi ennustaa jälleen poikasten kunnon kautta 
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päinvastaista vaikutusta. Reviirin laadun kannalta pesänpuolustusta ei ole tarkasteltu 
tiedossani olevissa petolintututkimuksissa, eikä juuri muissakaan lintuartikkeleissa. Ravinto-
tilanteen osalta yleisesti Hakkarainen ja Korpimäki (1994) havaitsivat, että helmipöllökoiraat 
puolustivat jälkeläisiään aktiivisemmin myyräsyklin nousuvaiheessa. Ilmeisesti tulevan talven 
ravintotilanteesta oli tällöin odotettavissa hyvä, mikä tarkoittaa parhaita selviytymisen 
mahdollisuuksia poikasille verrattuna myyräsyklin pohja- ja huippuvuosiin, jolloin seuraavan 
talven myyräkannat ovat matalat. Tuulihaukkojen pesänpuolustusaktiivisuus ei toisaalta 
liittynyt millään tavalla ravintoeläinten runsauteen (Carrillo & Aparicio 2001). 
 
 
1.3.5. Pedon tyyppi 
 
On selvää, että pesänpuolustuksen riskit riippuvat pesää uhkaavan pedon vaarallisuudesta. 
Ensinnäkin, mitä vaarallisempi peto on emolle, sitä vähemmän sitä vastaan kannattaa ottaa 
riskejä, jos saavutettavissa oleva hyöty on vakio (Redondo 1989). Erityisesti tämä pitää 
paikkansa, jos poikue on emolle suhteellisen arvokas – mitä arvokkaampi poikue, sitä 
vähemmän emon kannattaa riskeerata oma henkensä ja samalla poikueensa selviytyminen 
(Dale ym. 1996). Toisaalta vulnerability-hypoteesi ennustaa, että pesänpuolustuksen pitäisi 
olla sitä aktiivisempaa, mitä suurempi uhka peto on poikasille (Redondo 1989), esimerkiksi 
jos lintu pääsee poikasiin käsiksi helpommin kuin nisäkäs. Näiden kahden tekijän tärkeyttä 
voi tutkia vertaamalla sekä emoille että poikasille vaarallisen saalistajan, ja toisaalta emoille 
vaarattoman, mutta kuitenkin munia tai poikasia uhkaavan pedon aiheuttamia reaktioita 
(Brunton 1990). Pedon tyyppi voi vaikuttaa myös pesänpuolustusaktiivisuuden ajalliseen 
vaihteluun: munarosvo ei ole vaaraksi enää pesäpoikasaikana, eikä poikasia saalistava 
petoeläin yleensä uhkaa munapesää. 
 Useissa tutkimuksissa on havaittu, että linnut pystyvät tunnistamaan erilaisia 
petoja ja reagoimaan niihin eri tavalla (esim. Gottfried 1979, Patterson ym. 1980, Buitron 
1983, Gottfried ym. 1985, Winkler 1992, Kleindorfer ym. 2005). Melko yleinen havainto on, 
että emolinnut varovat itselleen vaarallisempia petoja enemmän (esim. Greig-Smith 1980, 
Curio ym. 1983, Curio ym. 1984, Halupka 1999). Pohjoisamerikkalaisten päiväpetolintujen 
pesänpuolustuskäyttäytymistä koskevan yhteenvedon mukaan puolustusreaktiot kenties 
kaikkein vaarallisinta petoa, ihmistä kohtaan ovat yleisesti ottaen lievempiä kuin 
lintuatrappeja kohtaan (Morrison ym. 2006). Toisaalta amerikantiklit (Carduelis tristis) 
reagoivat aikuisille linnuille vaaralliseen ja vaarattomaan petoon yhtä voimakkaasti (Knight & 
Temple 1986b). 
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 Eräs harvoin tutkittu, mutta mielenkiintoinen pedon tyyppiin liittyvä erityis-
kysymys on lajinsisäisen ja lajienvälisen puolustuskäyttäytymisen vertailu. Petolinnuilla tätä 
on tietojeni mukaan tutkittu ainoastaan kaksi kertaa. Krüger (2002) havaitsi hiirihaukkojen 
puolustautuvan pesälle tuotua oman lajin atrappia vastaan rohkeammin kuin suurempaa ja 
oletettavasti puolustajalle vaarallisempaa kanahaukka-atrappia vastaan. Jamiesonin ja 
Seymourin (1983) havaintojen mukaan kalasääsket (Pandion haliaetus) päinvastoin olivat 
aggressiivisempia kookasta merikotkaa kuin omia lajitovereita kohtaan. 
 Näin ristiriitaisista tuloksista on vaikea tehdä selviä johtopäätöksiä 
optimaalisesta käytöksestä pedon tyypin osalta. Todennäköisesti puolustusaktiivisuuden 
optimaalinen taso riippuu hyvin paljon tilanteesta ja lajikohtaisista eroista. 
 
 
1.3.6. Emon sukupuoli ja emojen välinen työnjako 
 
Pesäviipyisillä, yksiavioisilla lintulajeilla sekä koiras että naaras osallistuvat lähes aina 
poikasten kasvattamiseen (Clutton-Brock 1991). Lintuparin sisäiset erot pesänpuolustus-
aktiivisuudessa ovatkin pitkään olleet kiinnostuksen kohteina. Mahdollisia syitä eroihin voi 
olla useita, mutta petolintujen kannalta mielenkiintoisin on mahdollinen ero pesän-
puolustuksen riskeissä eli kustannuksissa: sen emon pitäisi teoriassa ottaa enemmän ja 
suurempia riskejä, jolle se on turvallisempaa (Montgomerie ja Weatherhead 1988). 
Petolinnuille tyypillinen, suuri sukupuolten välinen käänteinen kokodimorfia on aivan eri 
luokkaa kuin muilla linnuilla. Syyksi on usein esitetty emolintujen välistä työnjakoa: naaras 
on suurempi ja viettää ainakin pesinnän alkuvaiheissa paljon aikaa pesällä (Newton 1979), 
joten se olisi siten luonnollisesti enemmän vastuussa pesän puolustamisesta kuin koiras, jonka 
tehtävänä on lähinnä saalistaa. On ajateltu, että koiraalle on saalistuksessa etua pienemmän 
koon tuomasta ketteryydestä, kun taas naaras hyötyy suuresta koosta puolustaessaan pesää 
munarosvoilta ja pedoilta (Storer 1966, Andersson & Norberg 1981). 
 Tätä teoriaa on testattu useissa tutkimuksissa, mutta tukea sille on toistaiseksi 
saatu yllättävän vähän. Niistä 20 petolintujen pesänpuolustusartikkelista (koskevat 19 lajia), 
joissa emojen työnjakoon on otettu kantaa, vain yhdessä naaraan kerrotaan olevan selkeästi 
vastuussa pesänpuolustuksesta: sarvipöllönaaras hoitaa pesänpuolustuksen lähes yksin siitä 
huolimatta, että koiras saattaa olla samaan aikaan lepäilemässä jopa pesän lähistöllä (Galeotti 
ym. 2000). Viidellä lajilla, iberiankeisarikotkalla (Ferrer 1990), amerikanhiirihaukalla 
(Andersen 1990), muuttohaukalla (Falco peregrinus, Hays 1987, yksittäinen havainto), 
ampuhaukalla (Wiklund 1990b) sekä lehtopöllöllä (Wallin 1987), naaras oli päävastuussa 
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pesänpuolustuksesta, mutta koiraskin osallistui välillä. Vaikka koiraan päävastuu 
saalistuksesta on petolinnuilla hyvin yleispätevä ilmiö (Newton 1979), viiden lajin emot 
vaikuttavat olevan vastuussa pesänpuolustuksesta varsin tasapuolisesti: preeriahiirihaukka 
(Buteo swainsoni, Woffinden & Mosher 1979, yksittäinen havainto), preeriahaukka (Falco 
mexicanus, DiDonato 1992, yksittäinen havainto), amerikantuulihaukka (Gard ym. 1989), 
tuulihaukka (Wiklund & Village 1992, Carrillo & Aparicio 2001) ja nuolihaukka (Sergio & 
Bogliani 2001). Lisäksi koiraan on havaittu olevan jopa naarasta aktiivisempi puolustaja 
kuudella lajilla: kyyhkyhaukka (Accipiter cooperii, Rosenfield & Bielefeldt 1991, tutkimus 
vain ajalta ennen munintaa), kanahaukka (Accipiter gentilis, Krüger 2002), hiirihaukka 
(Krüger 2002), sinisuohaukka (Circus cyaneus, Powers ym. 1984), idänkirkupöllönen 
(McKell Sproat & Ritchison 1993) sekä tunturipöllö (Wiklund & Stigh 1983). Joukosta 
löytyy vieläpä kaksi lajia, piekana (Buteo lagopus, Andersson & Wiklund 1987) ja preeria-
pöllö (Fisher ym. 2004), joilla naaras ei osallistu pesänpuolustukseen juuri lainkaan, vaan 
koiras on siitä käytännössä yksin vastuussa, vaikka hoitaa edelleen myös pääasiallisen 
saalistajan tehtävää. 
 Sukupuolten kokoerot eivät näiden tulosten, eivätkä muidenkaan tekemien 
tarkastelujen perusteella (esim. Mueller 1986, ja artikkelin viitteet) näytä olevan yhteydessä 
pesänpuolustusvastuun jakamiseen. Sukupuolten välinen työnjako ei selvästi ole niin yksin-
kertainen asia kuin on kuviteltu. Oletukset siitä, että kookkaampi ja painavampi naaras on 
vaarallisempi hyökkääjä ja pienempi koiras on ketterämpi lentäjä, eivät lopulta edes ennusta 
työnjakoa yksiselitteisesti, sillä yhtä hyvin sekä naaraan suuresta koosta että toisaalta koiraan 
ketteryydestä voisi olla hyötyä pesänpuolustustilanteissa. Emon koon vaikutusta on myös 
tutkittu saman sukupuolen sisällä, ja tulokset ovat tässäkin ristiriitaisia: tuulihaukoilla emon 
ruumiinkoko ja paino eivät vaikuttaneet pesänpuolustukseen (Tolonen & Korpimäki 1995), 
mutta painavammat sarvipöllöemot puolustivat aktiivisemmin, vaikka muilla ruumiinmitoilla 
ei ollut vaikutusta (Tome 2007). Toisaalta pohjoisamerikkalaisten päiväpetolintujen lajien-
välisessä vertailussa eräs johtopäätös oli, että mitä pienempi ja ketterämpi laji on kyseessä, 
sitä kovemmin se puolustaa pesäänsä (Morrison ym. 2006). 
 Toisen näkemyksen mukaan sen sukupuolen, joka ei kykene kasvattamaan 
poikasia yksin, pitäisi ottaa suurempia riskejä, koska kustannukset sen kuolemasta ovat 
pienemmät (Montgomerie ja Weatherhead 1988). Petolinnuilla naaras on vastuussa 
hautomisesta sekä pesäpoikasvaiheen alussa ravinnon pilkkomisesta ja poikasten 
lämmittämisestä, joten naaraan kuollessa poikue usein menetetään, koska koiras ei yleensä 
osaa hoitaa näitä tehtäviä (Newton 1979). Myös koiraan kuolema johtanee usein pesinnän 
epäonnistumiseen, sillä naaras ei ainakaan hautoessaan ja pieniä poikasia lämmittäessään 
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luultavasti pysty samalla saalistamaan riittävästi. Tasalämpöiset ja ruokansa pilkkomaan 
kykenevät poikaset sen sijaan selviävät yleensä yhdenkin emon hoivissa, riippumatta emon 
sukupuolesta (keskustelu 5.3.2008, Patrik Byholm, bio- ja ympäristötieteiden laitos, HY). 
Petolinnuilla tämä tekijä ei siis luultavasti johda eroihin pesänpuolustuskäyttäytymisessä. 
 Näiden lähtökohtaisten erojen lisäksi on mahdollista, että emot muokkaavat 
omaa käytöstään puolisonsa käytöksen mukaan. Yleisesti ottaen, jos toisen emon PI nousee, 
toisen odotetaan laskevan omaansa vastaavasti – paitsi jos lähtöarvot ovat suhteellisen 
matalat, jolloin pienikin lisäys kasvattaa poikasten selviytymismahdollisuuksia niin 
merkittävästi, että myös toisen emon kannattaa panostaa niihin enemmän (Winkler 1987). 
Pesänpuolustustilanteessa puolustus on yleensä tehokkaampaa, jos kumpikin emo panostaa 
siihen. Jos kuitenkin molempien emojen osallistumisesta pesänpuolustukseen ei ole 
ratkaisevasti enemmän hyötyä kuin yhden, on odotettavaa, että toinen tai molemmat yrittävät 
laistaa riskialttiista tehtävästä (Montgomerie & Weatherhead 1988).  
 Jos pelissä on mukana muitakin panoksia, pelkkä puolison läsnäolo voi myös 
vaikuttaa pesänpuolustuksesta pää- tai osavastuussa olevan emon puolustusaktiivisuuteen. 
Esimerkiksi talitiaisilla naaraan läsnäolo innostaa koirasta tietyissä olosuhteissa lisäämään 
puolustuspanostaan, ja syyksi epäillään koiraan tarvetta vakuuttaa naaraalle olevansa korkea-
laatuinen puoliso (Curio ym. 1984). Linnut saattaisivat myös käyttää aggressiivisuutta tai 
riskinottohalua valintakriteerinä jo parinmuodostuksessa, mikä voi synnyttää positiivisen tai 
negatiivisen korrelaation puolisoiden käyttäytymisen välille. Mueller (1986) arvelee, että 
petolintunaaraille on eduksi valita vähemmän aggressiivisia koiraita. 
 Kyyhkyhaukoilla puolisot vaikuttavat toistensa pesänpuolustuskäyttäytymiseen 
munintaa edeltävänä aikana siten, että vain toinen emoista ryhtyy aktiiviseen pesän-
puolustukseen ja toinen, yleensä naaras, vetäytyy syrjemmälle (Rosenfield & Bielefeldt 
1991). Puolison läsnäolon ei havaittu vaikuttavan pesänpuolustuskäyttäytymiseen helmi-
pöllöllä (Hakkarainen & Korpimäki 1994, Hakkarainen ym. 1998), iberiankeisarikotkalla 
(Ferrer 1990), amerikanhiirihaukalla (Andersen 1990) eikä tuulihaukalla (Tolonen & 
Korpimäki 1995). Tuulihaukkojen tapauksessa puolisoiden puolustusaktiivisuudet kuitenkin 
korreloivat positiivisesti, samoin sarvipöllöillä (Galeotti ym. 2000) ja nuolihaukoilla (Sergio 
& Bogliani 2001). 
 Koska mahdollisesti vaikuttavia tekijöitä on paljon, ja niiden painoarvo voi 
vaihdella lajikohtaisesti, on vaikea muodostaa kaikenkattavaa hypoteesia emojen välisestä 
työnjaosta. Regelmann ja Curio (1986) esittävät vakuuttavalla viiteluettelolla, että ainakin 
varpuslinnuilla koiras on vastoin joitain odotuksia yleensä enemmän vastuussa pesän-
puolustuksesta. Yllä olevien petolintututkimusten perusteella näyttää siltä, että kumpi tahansa 
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emoista voi olla päävastuullinen. Luultavasti erot lajien biologiassa, esimerkiksi koiraan 
saalistukseen tarvitseman ajan osuus, vaikuttavat emojen työnjakoon enemmän kuin 
esimerkiksi pelkkä ruumiinkoko. 
 
 
1.4. Tutkimuksen tavoitteet 
 
Pro gradu -työni tavoitteena oli selvittää pesänpuolustuskäyttäytymisen vaihtelua selittäviä 
tekijöitä yleisimmin tutkituista varpuslinnuista huomattavasti poikkeavilla petolinnuilla, 
käyttäen mallilajina kanahaukkaa (Accipiter gentilis). Kanahaukan pesimäbiologiaa on 
tutkittu Suomessa ja muualla paljon (esim. Tornberg ym. 2006, Kenward 2006), mutta pesän-
puolustuskäyttäytymistä ovat tietojeni mukaan tutkineet kvantitatiivisesti vain Speiser ja 
Bosakowski (1991) Pohjois-Amerikassa. Krüger (2002) teki joitakin atrappikokeita 
kanahaukkojen pesillä tutkiessaan kanahaukan ja hiirihaukan keskinäisiä suhteita, ja 
muutamat muut tutkijat ovat tehneet yksittäisiä havaintoja (ks. viitteet artikkeleista Speiser & 
Bosakowski 1991 ja Morrison ym. 2006). 
 Koko holarktisella alueella tavattava kanahaukka on melko suurikokoinen 
päiväpetolintu: naaraan siipien kärkiväli voi olla jopa 130 cm ja paino pesimäkaudella jopa 
kaksi kilogrammaa (Peterson 2002, Tornberg ym. 2006). Naaras on noin 60 % koirasta 
painavampi (Kenward 2006). Kanahaukat suosivat vanhoja, yhtenäisiä metsäalueita, mutta 
tulevat toimeen monenlaisissa ympäristöissä (Kenward 2006, Tornberg ym. 2006). Suuri 
risupesä on useimmiten kuusessa, mutta joskus myös männyssä tai koivussa (Byholm 2003). 
Naaras munii huhtikuun puolessavälissä 2–4 munaa, haudonta kestää 5–6 viikkoa ja 
pesäpoikasaika 6–7 viikkoa (Byholm ym. 2002a, Kenward 2006, Tornberg ym. 2006). 
Useimmiten haudonta alkaa, kun pesässä on kaksi munaa, joten poikasten väliset ikä- ja 
kokoerot kasvavat poikuekoon mukana (Kenward 2006). 
 Molemmat emot huolehtivat poikasista noudattaen petolinnuille tyypillistä 
työnjakoa: naaras hautoo munia ja paloittelee saaliin pienille poikasille, koiras saalistaa ja 
auttaa haudonnassa vain sen verran, että naaras pääsee syömään koiraan tuomaa saalista 
(Kenward 2006). Pesinnän edetessä myös naaras alkaa panostaa saalistukseen yhä enemmän. 
Kanahaukat voivat kasvattaa yhden poikueen vuodessa, ja uusintapesintä on mahdollinen 
(mutta ei yleinen) vain haudonta-ajan alkupäiviin asti (Kenward 2006). Kumman tahansa 
emon kuolema ennen kuin poikaset ovat suhteellisen vanhoja johtaa yleensä poikueen 
menetykseen (keskustelu 5.3.2008, Patrik Byholm), mutta koiraan tiedetään kasvattaneen 
yksin poikueen jopa 12 päivän iästä alkaen (Kenward 2006). Noin 40 % kanahaukoista ei 
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selviydy ensimmäisestä elinvuodestaan (Kenward 2006), mutta muuten kanahaukka on varsin 
pitkäikäinen laji – Suomen vanhin tunnettu kanahaukka oli kuollut hieman alle 18-vuotiaana 
(keskustelu 19.3.2008, Seppo Niiranen, Rengastustoimisto, Luonnontieteellinen 
keskusmuseo). 
 Molempien emojen tiedetään osallistuvan pesänpuolustukseen ainakin Pohjois-
Amerikassa (Speiser & Bosakowski 1991), mutta on epäselvää, vallitseeko tämän tehtävän 
suhteen erityinen työnjako. Kenward (2006) mainitsee naaraan olevan "tärkeä" pesän-
puolustuksen kannalta. Toisaalta Krügerin (2002) havaintojen mukaan koiras olisi naarasta 
aktiivisempi puolustaja, tosin hänen aineistonsa oli pieni (viisi paria). Tärkeimmät 
kanahaukan pesintää uhkaavat pedot Suomessa ovat erilajiset varislinnut munavaiheessa sekä 
huuhkaja (Bubo bubo) ja näätä (Martes martes) pesäpoikasvaiheessa (Byholm & Nikula 
2007). Myös toisten kanahaukkojen tiedetään saalistaneen poikasia oman lajinsa pesistä 
(Bijlsma ym. 1993, Kenward 2006). Vaikka pesäpredaatio on petolinnuilla yleisesti ottaen 
ehkä vähemmän tärkeä ilmiö kuin varpuslinnuilla (Ricklefs 1969), se on tutkimuskohteenani 
olleessa kanahaukkapopulaatiossa ihmistoiminnan jälkeen toiseksi yleisin tunnistetuista 
pesinnän epäonnistumisen syistä (Byholm & Nikula 2007). Kanahaukka soveltui muutenkin 
hyvin tähän tutkimukseen, sillä tutkimusalueen pitkäaikaisten havaintojen perusteella se ei 
häiriinny toistuvista pesävierailuista. 
 Tutkimuksen aineisto koostuu kanahaukan pesien läheisyydessä suoritetuista 
atrappikokeista. Pesänpuolustukseen mahdollisesti vaikuttavista tekijöistä huomioin poikas-
määrän, poikasten iän, poikasten kunnon, pesinnän ajoittumisen, pesimäreviirin laadun, pesää 
puolustavan emon sukupuolen sekä pesää uhkaavan pedon tyypin. Tutkin pesänpuolustus-
käyttäytymisen muutoksia yhden pesinnän vaiheen, pesäpoikasajan sisällä, mistä on myös se 
etu, että uusintapesinnän mahdollisuutta ei siinä vaiheessa pesimäkautta enää ole. 
Tutkimuskysymykset voi ryhmitellä seuraavasti: 
 
(a) Mitkä poikueen ominaisuudet (poikasmäärä, poikasten ikä ja kunto) vaikuttavat 
kanahaukkojen pesänpuolustusaktiivisuuteen, ja miten? 
(b) Vaikuttavatko pesinnän ajoittuminen ja pesimäreviirin laatu, ja miten? 
(c) Miten emot reagoivat kahteen erityyppiseen petoon: sekä emoille että poikasille 
vaaralliseen huuhkajaan, ja pelkästään poikasia mahdollisesti uhkaavaan vieraaseen 
kanahaukkaan? 
(d) Mitkä ovat koiraan ja naaraan roolit pesänpuolustuksessa? 
(e) Selittääkö jokin pesänpuolustuksen päähypoteeseista havainnot paremmin kuin muut? 
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Tarkastelen tuloksia lähinnä brood value- ja harm to offspring -hypoteesien kannalta. 
Kanahaukan suuret risupesät ja niissä olevat poikueet tuskin eroavat merkittävästi 
havaittavuudeltaan, ja toisen vulnerability-hypoteesille tärkeän tekijän, pesän 
saavutettavuuden, merkitystä en keräämälläni aineistolla pysty selvittämään. Otan kuitenkin 
huomioon joitain muita vulnerability-hypoteesiin laajassa mielessä kuuluvia seikkoja, kuten 
pedon vaarallisuuden ja poikasten oman puolustautumiskyvyn kehittymisen. 
 
 
2. Aineisto ja menetelmät 
 
2.1. Tutkimusalue ja reviirit 
 
Tutkimukseni aineisto on kerätty kanahaukan pesäpoikasaikana 29.5.–8.7.2005 Suupohjassa 
eteläisellä Pohjanmaalla. Noin 6000 km2 laajuinen tutkimusalue sijaitsee mm. Kristiinan-
kaupungin, Närpiön, Karijoen, Isojoen, Kauhajoen ja Teuvan kunnissa (Kuva 2.1). Talous-
käytössä olevat havupuuvaltaiset metsät sekä erilaiset suot kattavat yli 80 % alueesta, 
loppuosa on muunlaisia metsiä, viljelysmaita, erilaisia vesistöjä sekä rakennettua kulttuuri-
ympäristöä ja kaupunkialuetta (Byholm 2005). Tutkijat ja rengastajat ovat seuranneet alueen 
kanahaukkoja ja niiden pesintää 1980-luvun puolivälistä lähtien, ja tieteellistä tutkimusta 
kanahaukkojen pesimisbiologiasta on tehty alueella yhtäjaksoisesti vuodesta 1999. Vuonna 
2005 alueella oli noin 120 asuttua kanahaukkareviiriä (Nousiainen & Taivalmäki 2005). 
 Aikaisemmissa tutkimuksissa alueen reviirit on jaettu kolmeen ryhmään sen 
mukaan, kuinka metsäisessä tai avoimessa ympäristössä ne sijaitsevat (metsä-, suo- ja 
peltopainotteiset reviirit, Byholm ym. 2007). Kanahaukka käyttää pääravintonaan 
metsäkanalintuja (Tetraonidae), rastaita (Turdus spp.) ja varislintuja (Tornberg ym. 2006). 
Koska saalistarjonta on sitä suurempi, mitä metsäisempi reviiri on (Byholm ym. 2007, 
Byholm & Kekkonen 2008), metsäisillä reviireillä kanahaukkojen poikaskuolleisuus on 
alhaisempi ja poikastuotto parempi kuin suhteellisen paljon avointa suo- tai peltomaastoa 
sisältävillä reviireillä (Byholm ym. 2007). Tässä tutkimuksessa mukana olleet pesät jaettiin 
reviirin metsäpeitteisyyden mukaan kahteen luokkaan: "metsäisiin" ja "avoimiin" (sis. 
aiempien tutkimusten suo- ja peltopainotteiset reviirit). 
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Alueen asutuista pesistä tähän tutkimukseen valittiin yhteensä 22 sijainnin ja habitaattityypin 
perusteella. Pesät valittiin siten, että matkustusaika pesien välillä ei kasvaisi tarpeettoman 
suureksi, mutta kuitenkin niin, että tutkimukseen saataisiin mukaan mahdollisimman hyvä 
otos pesiä molemmista habitaattityypeistä. Pesien kokonaismäärä rajoitettiin käytettävissä 
olevan ajan suhteen järkeväksi (maastotöiden ensimmäisellä viikolla saatujen kokemusten 
perusteella), mutta kuitenkin aineiston tilastollista analysointia ajatellen riittävän suureksi. 
Pesinnöistä kaksi tuhoutui kahden ensimmäisen tutkimusviikon aikana, ja näiltä pesiltä saadut 
havainnot eivät ole mukana analyyseissä ja tuloksissa. Jäljelle jääneistä 20 pesästä 13 sijoittui 






2.2. Atrapit ja kokeet 
 
Pesänpuolustuskokeissa käytin atrappeina muovista huuhkajamallia ja täytettyä kanahaukkaa 
(Kuva 2.2). Muovihuuhkaja esitti noin 65 cm korkeaa, pystyasennossa istuvaa lintua. Sen 
melko tumma väri ei vastannut täsmälleen meillä tavattavaa huuhkajaa, mutta sen katsottiin 
kuitenkin soveltuvan hyvin tähän tutkimukseen, sillä vastaavanlaisia käytetään Suomessa 
yleisesti esimerkiksi varisten pyynnissä. Huuhkajan jalustana toimi noin 120 cm pitkä ja noin 
4 cm paksu ontto metalliputki, jonka avulla atrapin sai paremmin näkyville. Kanahaukka-
atrappina toimi aito, nuoruuspukuinen, täytetty koiraslintu. Täyttäjä on sijoittanut sen 
seisomaan yksinkertaiseen perusasentoon lyhyelle männynoksalle. Haukan oksa nousi noin 











Vierailin jokaisella tutkimuspesällä noin viikon välein viisi kertaa suorittamassa atrappi-
kokeen. Saman päivän aikana tein 3–6 koetta eri pesillä. Käytin kaikilla pesillä molempia 
atrappeja vuoroviikoin. Ensimmäisellä koekierroksella käytin kaikilla pesillä huuhkaja-
atrappia, toisella kierroksella kanahaukka-atrappia. Tämän jälkeen atrappien järjestystä 
sekoitettiin siten, että kolmannella kierroksella käytin osalla pesistä huuhkajaa, osalla 
haukkaa. Järjestystä sekoittamalla pyrittiin saamaan lisää vaihtelua pesäpoikasten ikään 
yhdellä atrapilla suoritettujen kokeiden kokonaistarkastelua varten, koska muuten saman 
atrapin tuloksissa korostuisivat noin kahden viikon "portaat" poikasten iässä. Neljännellä ja 
viidennellä vierailukierroksella vaihdoin atrappia taas pesäkohtaisesti vuoroviikoin. Koska 
samalla pesimäkaudella oli aikaa vierailla yhdellä pesällä viisi kertaa, kierrokset eivät 
menneet tasan, vaan kaikilla pesillä käytin toista atrappia kolme, toista kaksi kertaa. 
 Yhteensä aineisto koostuu siis 20 eri pesällä tehdystä 100 atrappikokeesta, joista 





Suoritin atrappikokeet päivisin kello 9–18 välillä. Säätila ei vaikuttanut sadetta lukuun 
ottamatta: rankan sateen aikana en tehnyt kokeita, sillä nuorten poikasten lämmönsäätely ei 
toimi kunnolla (Squires & Reynolds 1997) ja ne kylmettyvät sateella helposti, jos emo ei ole 
lämmittämässä niitä (vaan puolustamassa pesää). 
 Pesälle tultuani asetin atrapin maahan noin 15–30 metrin päähän pesäpuusta 
katse pesälle päin siten, että siihen on pesästä näköyhteys ja sen ympärillä on tilaa emojen 
mahdollisille hyökkäyksille. Pyrin sijoittamaan atrapin jokaisella vierailulla hieman eri 
paikalle pesän ympäristöön, mutta se ei aina ollut mahdollista esimerkiksi tiheän 
kasvillisuuden vuoksi. Jotta huuhkaja-atrappi pysyisi pystyssä, sille oli löydettävä pehmeä 
kohta, johon metalliputken saattoi upottaa. Kanahaukka-atrapin pyrin sijoittamaan esimerkiksi 
kannon tai mättään päälle, jotta sekin olisi näkyvissä yhtä hyvin kuin huuhkaja. Atrapin 
paikan löytämiseen ja pystyttämiseen kului korkeintaan muutama minuutti, minkä jälkeen 
peräännyin ja piilouduin maastokuvioidun naamiointiverkon alle atrapin taakse noin 10–20 
metrin päähän, mahdollisuuksien mukaan näkösuojaan (esimerkiksi nuoren kuusen oksien 
alle). Pyrin kuitenkin pitämään atrapin ohella myös pesän näkyvissäni. 
 Katsoin kokeen alkaneen, kun olin piiloutunut. Mikäli kumpikaan emolinnuista 
ei ollut paikalla tai ei heti alkanut reagoida atrappiin, käytin haukkapilliä emojen huomion 
herättämiseksi. Haukkapillin ääni muistuttaa kanahaukan "käkättävää" varoitusääntä, ja se on 
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käytössä esimerkiksi alueen haukkarengastajilla reviirietsinnöissä. Käytin haukkapilliä myös 
huuhkajakokeissa, koska huuhkajan äänen tuottaminen olisi vaatinut elektronisia laitteita, ja 
silloinkin kaiuttimien tuottama matala bassoääni ei olisi kuulunut metsässä kovin kauas, 
vaikka ääniärsykkeen tarkoitus oli nimenomaan herättää huomiota. Pillitin noin kahden 
minuutin välein sarjan varoitushuutoja, kunnes jompikumpi emo tuli paikalle ja alkoi 
reagoida. Tämän jälkeen en käyttänyt pilliä, jotta se ei olisi vaikuttanut tuloksiin (jatkuvan 
pillityksen on havaittu kiihdyttävän emoja; keskustelu 1.2.2006, Patrik Byholm). Kokeen 
vähimmäisaika oli 15 minuuttia: jos kumpikaan emolintu ei tullut paikalle tai emon käytös ei 
muuttunut siinä ajassa, lopetin kokeen. Jos emolinnun käytös tuntui muuttuvan, annoin 
tilanteen edetä, kunnes emo joko laukaisi tilanteen hyökkäämällä atrapin kimppuun tai sen 
käytös laantui merkittävästi. Koeaika valittiin siten, että kuulomatkan päässä olleilla emoilla 
oli toisaalta aikaa saapua pesän luokse, mutta toisaalta aito peto olisi siinä ajassa jo ehtinyt 
tuhota poikueen, jos emot ovat jättäneet pesän täysin vartiotta. Poikkeustilanteissa koe kesti 
vähemmän kuin 15 minuuttia, esimerkiksi rankkasateen yllättäessä. Myös näiden lyhyempien 
kokeiden (N = 18) tulokset on kuitenkin huomioitu analyyseissä. 
 Kokeen jälkeen poistuin pesältä ripeästi, jotta häiriö jäisi mahdollisimman 
pieneksi. Mikäli en ollut havainnut emoja, yritin kuitenkin ensin selvittää kiikareiden avulla, 
oliko toinen niistä pesässä. Erityisesti naaras viettää paljon aikaa pesässä istuen kun poikaset 
ovat pieniä, eikä välttämättä halua jättää niitä mahdollisen vaaratilanteen uhatessa (Kenward 
2006). 
 Vaikka yritin aina saapua pesälle mahdollisimman huomaamattomasti, oli 
käytännössä mahdotonta kulkea niin hiljaa ja piilossa, ettei pesässä tai sen lähistöllä oleva 
emo kuulisi tai näkisi lähestymistäni. Monesti emolintu aloitti pesän puolustamisen jo 
tullessani paikalle. Näissä tilanteissa suoritin kokeen kaikesta huolimatta, ja luokittelin 
tuloksen kokeen aikaisen käyttäytymisen mukaan. Kanahaukan havainnointi perustuu 
ensisijaisesti näköaistiin, joten voidaan olettaa, että perääntymiseni ja piiloutumiseni 
("katoamiseni") jälkeen atrappi on emolinnulle paljon akuutimpi ärsyke, ja emo reagoi sen 
mukaan (keskustelu 1.2.2006, Patrik Byholm; ks. myös Lemmetyinen 1971).  
 Usein vastaavissa tilanteissa käytetään niin kutsuttua "poistujaa": paikalle 
saapuu kaksi ihmistä, joista toinen piiloutuu ja toinen lähtee pois tarkoituksenaan uskotella, 
että kaikki ihmiset ovat poistuneet paikalta. Oletuksena on, että kohde-eläin ei hahmota eroa 
yhden ja kahden ihmisen välillä. En käyttänyt poistujaa tässä tutkimuksessa, koska on 
todisteita siitä, että kanahaukat osaavat erottaa, onko ihmisiä yksi vai enemmän. Speiser & 
Bosakowski (1991) huomasivat, että heidän Yhdysvalloissa sijaitsevan tutkimusalueensa 
kanahaukat olivat paljon varovaisempia, ja lähtivät usein jopa nopeasti pakoon kauemmaksi 
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pesältä, jos tulijoita oli enemmän kuin yksi. On siis hyvä syy olettaa, ettei poistujan 
käyttämisestä tässä tutkimuksessa olisi ollut hyötyä. 
 
 
2.4. Tulosten käsittely ja muu aineisto 
 
Kirjasin välittömästi kokeen jälkeen muistiin kokeen aikaiset tapahtumat ja selostukset 
emojen reaktioista, minkä jälkeen luokittelin tulokset etukäteen muodostetulle, puolustus-
aktiivisuuden voimakkuutta ja riskialttiutta kuvaavalle asteikolle. Nämä "pesänpuolustus-
indeksit" olivat:  
 
0 = emo ei paikalla 
1 = emo paikalla, mutta ei reagoi 
2 = varoitushuutoja etäältä (yli 50 m päästä) 
3 = varoitushuutoja läheltä (alle 50 m päästä), emo kiertelee lähipuissa atrapin ympärillä 
4 = valehyökkäys (lento alaspäin atrappia kohti) 
5 = isku atrappiin.  
 
Yleensä sijoitin koetuloksen asteikolle emon voimakkaimman käytöksen mukaan (esimerkiksi 
varoitushuutojen jälkeinen isku sai luokituksen 5). Tilanteissa, joissa indeksi olisi 
maksimissaan 3, mutta emo ei käytännöllisesti katsoen tehnyt mitään, luokittelin tuloksen 
vallitsevan käytöksen mukaan (esimerkiksi jos emo huusi kokeen alussa yhden kerran 
lähipuusta, mutta vaikeni koko loppuajaksi, se sai luokituksen 1). 
 Pesää puolustavan emolinnun sukupuolen määritin linnun koon, ääntelyn ja 
käytöksen perusteella. Kanahaukalla sukupuolten käänteinen kokodimorfia on huomattava, 
joten linnun koko oli ensisijainen sukupuolenmääritysperuste. Epäselvissä tapauksissa olen 
olettanut, että pesältä tavattu emolintu on naaras. Aikaisempien tutkimusten mukaan juuri 
naaras viettää enemmän aikaa pesällä erityisesti poikasten ollessa pieniä ja koiraat viettävät 
99,97 % ajasta poissa pesältä (Sole 2006). Jos molemmat emot olivat paikalla, luokittelin 
kummankin käytöksen erikseen. 
 Koiras oli paikalla kokeiden aikana vain kahdeksan kertaa seitsemällä eri 
pesällä, joten koiraiden tulosten tulkinta oli jätettävä pois tutkimuksesta. Kaikki analyysit 
perustuvat siis pelkästään naaraiden pesänpuolustuskäyttäytymiseen. Sukupuolten välisen 
vertailun sijaan tutkin koiraan läsnäolon vaikutusta naaraan pesänpuolustukseen 
luokittelemalla kokeet niihin, joissa naaras toimi yksin, ja niihin, joissa koiras oli mukana 
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(N = 7, kerran koiras oli paikalla siten, että naaraan voitiin luotettavasti olettaa olevan poissa). 
 Aineiston keräämisen ja koiraiden tulosten poistamisen jälkeen katsoin 
parhaaksi yhdistää joitain indeksiluokkia. Ensinnäkin pesänpuolustusindeksin luokat 4 ja 5 on 
analyyseissä yhdistetty luokaksi 4, sillä sain naaraiden aineistoon vain neljä 4-luokan 
reaktiota ja vain yhden 5-luokan reaktion. Toiseksi, koekierrosten 1–4 tuloksissa luokka 0 on 
yhdistetty luokkaan 1. Tutkimuksen aikana kävi nimittäin selväksi, ettei kiipeämättä pesälle 
ollut mahdollista varmasti sanoa, olivatko molemmat emot aidosti poissa vai oliko naaras 
sittenkin pesässä. Koska naaras on pesässä lähes koko ajan varsinkin kun poikaset ovat pieniä 
(Kenward 2006, Sole 2006), naaras oli pesinnän alkuvaiheessa todennäköisesti pesässä, 
vaikka en olisi havainnut mitään reaktiota. 
 Vielä neljännenkin koekierroksen kaksi alinta tulosluokkaa yhdistettiin, sillä 
vasta viidennellä koekierroksella 0-luokan tuloksia tuli aiempaa huomattavasti enemmän. 
Viidennen koekierroksen 0-tulokset on säilytetty sellaisinaan, sillä tässä vaiheessa pesimä-
kautta poikasten ravinnontarve on suurimmillaan ja myös naaras on jatkuvasti pidempiä 
aikoja poissa pesältä saalistamassa (Kenward 2006). Niinpä katsoin, että tämän kierroksen 0-
tulokset ovat erittäin todennäköisesti "aitoja" poissaoloja, ja kertovat osaltaan emojen 
käyttäytymisestä ja pesintään liittyvästä päätöksenteosta. Se, että emo jättää poikaset 
vartioimatta esimerkiksi lähteäkseen saalistamaan on myös pesänpuolustuksen kannalta 
merkittävä päätös, johon saattavat hyvin vaikuttaa samat taustatekijät (kuten poikasten ikä, 
lukumäärä ja kunto) kuin itse puolustuskäyttäytymisen voimakkuuteenkin silloin kun emo on 
paikalla. Viidennen kierroksen 0-tulokset ovatkin mukana analyyseissä. 
 Sain tiedot pesien poikasmääristä ja kuoriutumispäivistä alueen muilta tutkijoilta 
ja rengastajilta. Kuoriutumispäivä on mahdollista arvioida vuorokauden tarkkuudella 
poikasten siivenpituuden perusteella (Kenward 2006), ja sen avulla laskin poikasten iän 
(vuorokausia kuoriutumisen jälkeen) jokaisen kokeen tekohetkellä. Poikueen yhteisenä 
kuoriutumispäivänä ja ikänä käytin analyyseissä kunkin poikueen poikasten kuoriutumis-
päivien ja ikien mediaania (viittaan näihin tästä lähtien poikueen kuoriutumispäivänä ja 
poikueen ikänä). Poikueen iän vaikutusta pesänpuolustusaktiivisuuteen tutkin kuitenkin 
absoluuttisen iän sijaan vertaamalla tuloksia eri koekierrosten välillä. Analyysia varten oli 
järkevää jakaa poikueet jollain tavalla ikäryhmiin, ja jos ryhmät olisi jaettu tiukasti 
ikäluokittain, poikueet eivät olisi jakautuneet luokkiin tasaisesti, vaan osa poikueista olisi 
esiintynyt joissain ikäluokissa kaksi kertaa, joissain ei lainkaan. 
 Tutkin pesinnän ajoittumisen vaikutusta jakamalla pesät poikueen kuoriutumis-
päivän perusteella kahteen kymmenen pesän ajoittumisryhmään: "aikaisiin" ja "myöhäisiin" 
pesintöihin. Käytin vain tämän vuoden aineistoa pitkäaikaisen keskimääräisen kuoriutumis-
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päivän sijasta, sillä keskimääräisessä kuoriutumispäivässä esiintyy vuosien välistä vaihtelua 
(Byholm ym. 2007). 
 Poikasten kunnon määritin absoluuttisen painon sijasta kuntoindeksillä, joka 
voidaan laskea kullekin poikaselle iän, sukupuolen sekä painon ja siivenpituuden perusteella 
(Byholm & Kekkonen 2008). Indeksin laskukaava perustuu useiden vuosien aineistoon, ja sen 
nollakohta kuvaa keskimääräistä poikasta. Keskimääräistä hyväkuntoisemmat poikaset saavat 
positiivisia kuntoindeksin arvoja, ja keskimääräistä huonokuntoisemmat negatiivisia. 
Poikueen yhteisenä kuntoindeksinä käytin poikueen poikasten mediaania, ja jaoin poikueet 
sen perusteella hyväkuntoisiin (mediaani positiivinen, N = 12) ja heikkokuntoisiin (mediaani 
negatiivinen, N = 8). Käytännön syistä olen analyyseissä olettanut, että rengastushetken 
tietojen perusteella laskettu kuntoindeksi kuvaa poikueen kuntoa yleisesti koko pesimäkauden 
aikana, vaikka on luonnollisesti mahdollista, että poikasten kunto on vaihdellut pesimäkauden 
aikana. Kuntovaihtelua on kuitenkin yleisesti ottaen havaittu olevan enemmän poikueiden 
välillä kuin saman poikueen sisällä (keskustelu 14.3.2008, Patrik Byholm, julkaisematon 
tieto). 
 Poikueiden jakaminen luokkiin pesinnän ajoittumisen ja poikueen kunnon 
vaikutuksen tutkimista varten oli tarpeen, koska luokiteltuina etenkin niiden yhteisvaikutuksia 
on huomattavasti helpompi mallintaa ja tulkita valitulla tilastollisella menetelmällä (ks. 2.5.). 
 Poikasmäärän jakauma oli tutkimuksessa mukana olleissa pesissä huomattavan 
epätasainen: kolmen poikasen pesiä oli kahdestakymmenestä peräti 14 (Liite 1). Poikas-
määrän vähäisen vaihtelun vuoksi en tutkinut lainkaan poikueen koon vaikutusta pesän-
puolustustuloksiin. 
 
2.5. Tilastollinen analysointi 
 
Tutkin pesänpuolustusindeksien suhdetta taustamuuttujiin ordinaaliregressio-menetelmällä 
(engl. ordinal regression), joka soveltuu hyvin käytettäväksi järjestysasteikollisiin 
aineistoihin (Guisan & Harrell 2000), myös tässä tapauksessa, kun aineistoni on osittain 
toisistaan riippuvaa (keskustelu 25.9.2007, Bob O'Hara, matematiikan ja tilastotieteen laitos, 
HY). Ordinaaliregressio on yleisen lineaarisen mallin (engl. general linear model) laajennus 
(Norušis 2008). Se perustuu log-lineaarisiin malleihin, ja erityisesti niin kutsuttuihin logit-
malleihin, jotka eroavat log-lineaarisista malleista siten, että logit-mallien avulla etsitään 
yhdelle selitettävälle muuttujalle selittäviä tekijöitä (Mauranen, julkaisuaika tuntematon). Kun 
selitettävä muuttuja on järjestysasteikollinen, tähän ryhmään kuuluvista menetelmistä voidaan 
käyttää ordinaaliregressiota, joka ottaa huomioon enemmän tietoa kuin esimerkiksi binäärinen 
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logistinen regressioanalyysi. 
 Ordinaaliregressiossa tuloksia vertaillaan kunkin taustamuuttujan sisäisten 
luokkien välillä siten, että yksi muuttujan luokista valitaan nollaksi, jota vastaan muita 
luokkia verrataan. (Esimerkiksi atrappi-muuttujan haukka- ja huuhkaja-luokkien tuloksia 
verrataan keskenään.) Näin menetelmä selvittää, ovatko jonkin luokan tulokset suurempia tai 
pienempiä kuin vertailun nollakohdaksi otetun luokan, ja onko tämä ero merkitsevä (Norušis 
2008). Kun kaikki muuttujat ovat mallissa mukana, yhden muuttujan luokkien välillä tehdyn 
vertailun tulokset eivät häiriinny siitä, jos samassa aineistossa on eroja toisenkin muuttujan 
suhteen (keskustelu 25.9.2007, Bob O'Hara). Regressiomallien tapaan ordinaaliregressiollekin 
lasketaan selitysaste, mutta koska kyseessä ei ole aito regressioanalyysi, ordinaaliregression 
selitysasteen ilmaisijaa nimitetään pseudo-R2 -arvoksi. Sen voi laskea usealla tavalla, joista 
Nagelkerken R2 oli käytössä tässä tutkimuksessa (Nagelkerke 1991, Norušis 2008). 
 Analyysissä olivat mukana taustamuuttujina poikueen kunto (heikot – hyvät), 
pesinnän ajoittuminen (aikaiset – myöhäiset), reviirin laatu (metsäinen – avoin), kokeessa 
käytetty atrappi (haukka – huuhkaja), koiraan läsnäolo (paikalla – ei paikalla) sekä poikueen 
ikää kuvaava koekierros (1–5). Etsin parhaan regressiomallin sisällyttämällä malliin ensin 
kaikki muuttujat (engl. full model), jossa muuttujien itsenäisten vaikutusten lisäksi olivat 
mukana niiden ensimmäisen asteen yhteisvaikutukset (engl. first order interactions). Tästä 
mallista karsin epäolennaiset (P-arvo > 0,05) muuttujat pois yksi kerrallaan, aloittaen yhteis-
vaikutuksista. Pyrin noudattamaan mallin valinnassa parsimonian eli yksinkertaisuuden 
periaatetta. Valituksi tuli malli, jossa kaikki muuttujat ovat merkitseviä (engl. final model). 
Analyysit suoritin SPSS 14.0 for Windows -ohjelmalla. 
 Keskiarvojen yhteydessä on ilmoitettu keskihajonta (SD) tai keskiarvon 







Lopullisissa tuloksissa mukana olevat 20 poikuetta kuoriutuivat noin kahden viikon sisällä 
(Liite 1). Aikaisiin pesintöihin luokiteltu kymmenen poikueen ryhmä kuoriutui 24.5.–27.5. ja 
myöhäisempi ryhmä 28.5.–8.6. Poikueiden iät atrappikoekierroksilla olivat limittäisiä, mutta 
kierroskohtaiset keskiarvot kasvavat kuitenkin melko tasaisesti (Taulukko 3.1). 
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Ensimmäisellä koekierroksella yhden pesän poikaset olivat noin kahden päivän päässä 
kuoriutumisesta, ja osa poikasista oli viimeisen koekierroksen aikana jo ehtinyt siirtyä pesästä 
sen viereisille oksille, mutta käytännöllisesti katsoen tutkimus rajoittui pesäpoikasaikaan. 
 Poikueiden kunto vaihteli suuresti (Liite 1). Sekä poikueiden mediaanien 
keskiarvo että kaikkien poikasten yksilöllisten kuntoindeksien keskiarvo (4,63 ± SD 61,61) 
olivat kuitenkin hyvin lähellä nollaa, mikä kertoo, että tässä tutkimuksessa mukana olleet 
poikueet edustivat hyvin pitkäaikaista keskiarvoa. 
 
 
Taulukko 3.1. Poikueiden ikäjakauma sekä tulosten keskiarvo eri koekierroksilla. 
Ikä = poikueiden keskimääräinen ikä koekierroksella ja sen keskihajonta (SD); 
Tulos = koekierroksen pesänpuolustustulosten keskiarvo ja keskiarvon keskivirhe (SE).  
 
 Kierros Ikä (vrk) SD Tulos SE 
 1. 7,4 3,6 1,90 0,22 
 2. 15,7 4,0 2,55 0,20 
 3. 22,4 4,0 2,00 0,21 
 4. 29,2 4,2 2,10 0,22 





3.2. Pesänpuolustuskäyttäytyminen ja siihen vaikuttavat tekijät 
 
Sadasta pesävierailusta 75 kertaa naaras oli varmasti paikalla näköhavainnon perusteella. Kun 
kuitenkin kierrosten 1–4 naaraiden 0-tulokset tulkitaan läsnäoloiksi (ks. 2.4.), naaras oli 
todennäköisesti poissa vain 13 kokeen aikana (13 % koko aineistosta, 65 % viidennen 
koekierroksen tuloksista). 
 Kaikkien naaraiden tulosten keskiarvo on 1,88 ± SD 1,16. Naaraat olivat 
odottamattoman arkoja, eikä valehyökkäyksiä tai iskuja juuri esiintynyt (Kuva 3.1). Vaikka 
tulosten keskiarvo osoittaa melko vähäistä puolustusta, yleisin reaktio (moodi) oli kuitenkin 
puolustusindeksin luokka 3, eli useimmiten emo kiersi lähipuissa päästäen kiihkeää varoitus-
ääntä. Kiinnostavaa oli, että naaraiden käytös vaihteli suuresti: jotkut naaraat olivat rohkeita ja 
toiset arkoja, ja näiden kahden ääripään väliltä löytyi paljon vaihtelua (Liite 1). 
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Kuva 3.1. Puolustusindeksiluokkien esiintyminen koko aineistossa. Pylvään yhteydessä oleva 




Ordinaaliregressiomalleista parhaaksi valittu selittää lähes puolet tulosten vaihtelusta 
(Taulukko 3.2). Lopulliseen malliin jäivät merkitseviksi muuttujiksi poikueen kunto, pesinnän 
ajoitus, atrappi, koekierros (eli poikueen ikä) sekä koekierroksen ja poikueen kunnon yhteis-
vaikutus. Reviirin laatu, koiraan läsnäolo sekä mitkään muut yhteisvaikutukset eivät 
vaikuttaneet tuloksiin merkitsevästi (P-arvot > 0,05), ja nämä tekijät karsiutuivat pois 
mallista.  
 Heikkokuntoisia poikasia puolustettiin aktiivisemmin kuin hyväkuntoisia, ja 
aikaisin pesineet naaraat ottivat pesänpuolustuksessa vähemmän riskejä kuin myöhemmin 
pesineet (Taulukot 3.2 ja 3.3). Huuhkaja-atrappi aiheutti naaraissa voimakkaammat reaktiot 
kuin haukka-atrappi (Taulukko 3.2). Atrappitulosten keskiarvot tosin osoittavat niukasti 
päinvastaista (Taulukko 3.3), mutta keskiarvot ovat niin lähellä toisiaan, että muut 
merkitsevästi vaikuttavat tekijät todennäköisesti häiritsevät niitä. Tämän vaikutuksen 




























Taulukko 3.2. Lopullisen ordinaaliregressiomallin tunnusluvut ja mallin antamat tulokset. 
Vertailuluku kertoo mainitun muuttujaluokan eron kunkin muuttujan vertailuluokkaan 
verrattuna. (Vertailuluokka on se muuttujan luokka, jota taulukossa ei ole mainittu. Sen 
vertailuluku on nolla. Esimerkiksi muuttujan "atrappi" vertailuluokka on "huuhkaja".) 
 
χ2 df P pseudo-r2 (Nagelkerke) 
59,75 11 < 0,001 0,475 
 
 
Muuttuja Vertailuluku SE P 
 
Kunto: heikot 3,058 1,07 0,004 
 
Ajoitus: aikaiset –1,200 0,40 0,003 
 
Atrappi: haukka –1,495 0,61 0,014 
 
Kierros: 1 4,222 1,04 < 0,001 
Kierros: 2 6,439 1,24 < 0,001 
Kierros: 3 4,857 1,07 < 0,001 




Kunto: heikot * Kierros: 1 –2,851 1,36 0,036 
Kunto: heikot * Kierros: 2 –1,838 1,39 0,185 
Kunto: heikot * Kierros: 3 –2,997 1,38 0,030 







Taulukko 3.3. Pesänpuolustustulosten keskiarvot poikueen kunnon, pesinnän ajoittumisen 
sekä kokeessa käytetyn atrapin mukaan. 
 
 Poikueen kunto Pesinnän ajoitus Atrappi 
 
 Heikot Hyvät Aikaiset Myöhäiset Haukka Huuhkaja 
 
 Ka. ± SE Ka. ± SE Ka. ± SE Ka. ± SE Ka. ± SE Ka. ± SE 
 





Kuva 3.2. Pesänpuolustustulokset koekierroksittain. Keskiarvo ja 95 % luottamusväli. 
(Tarkat keskiarvot taulukossa 3.1.) 
 
 
Vaikka koekierros jäi regressiomalliin merkitsevänä muuttujana, kanahaukkanaaraiden 
pesänpuolustuskäyttäytymisen voimakkuus ei käytännössä riippunut poikueen iästä. 
Kierrosten 1–4 tulokset ovat nimittäin keskenään samalla tasolla (Kuva 3.2), ja vertailu-
luokkana olleen viidennen kierroksen tulokset eroavat merkitsevästi kaikista muista vain 
siksi, että 0-tuloksia on paljon. Tuloksista on kuitenkin hahmotettavissa kaaren muotoinen 
trendi: pesänpuolustusaktiivisuus nousi jonkin verran kierroksen 2 ajaksi, mutta laski sen 
jälkeen uudestaan, ja romahti kierroksella 5 poissaolojen suuren määrän vuoksi (Taulukko 
3.1, Kuva 3.2). 
 Poikueen kunnon ja koekierroksen välinen yhteisvaikutus jäi ainoana yhteis-
vaikutuksena mukaan lopulliseen ordinaaliregressiomalliin. Keskiarvojen vertailusta huomaa, 
että naaraat puolustivat heikkokuntoisia poikasia systemaattisesti joka koekierroksella 
aktiivisemmin kuin hyväkuntoisia (Kuva 3.3). Tämä ero on erityisen suuri viimeisellä 
koekierroksella, jolloin hyväkuntoisten poikasten emot olivat paljon poissa ja puolustivat 
poikasiaan tuskin lainkaan (ka. 0,42 ± SE 0,29). Muilla koekierroksella kuntoryhmien välinen 






















  Kuntoryhmä:    ● heikkokuntoiset     ■ hyväkuntoiset 
 






4. Tulosten tarkastelu 
 
4.1. Poikueen ikä 
 
Puolustusaktiivisuuden suhteesta poikasten ikään on julkaistu paljon tutkimustuloksia, jotka 
tukevat vahvasti brood value -hypoteesia (ks. 1.3.1.). Havainnot ovat kuitenkin osin risti-
riitaisia, eivätkä tämän tutkimuksen tulokset tee asiaa yhtään selvemmäksi. Kanahaukka-
naaraiden pesänpuolustusaktiivisuus ei näytä riippuvan poikasten iästä, lukuun ottamatta sitä, 
että poikasten vanhetessa naaraat jättävät ne useammin vartiotta. Tämän lisäksi oli 
havaittavissa, että pesänpuolustustulokset olivat korkeimmillaan toisen koekierroksen aikana, 
eli kun poikaset olivat noin kahden viikon ikäisiä. 




















kanahaukkatutkimuksessaan vastaavan ilmiön: pesänpuolustusaktiivisuus oli korkeimmillaan, 
kun poikaset olivat 0–14 vrk ikäisiä. Emot olivat heidän tutkimuksessaan hyvin passiivisia 
ennen poikasten kuoriutumista, ja toisaalta puolustus laantui selvästi poikasten ohitettua 
kolmen viikon iän. Poikasten jätettyä pesän emot eivät puolustaneet niitä enää käytännössä 
lainkaan, vaan yleensä koko perhe poistui näkyvistä tutkijoiden saapuessa paikalle. Oma 
tutkimukseni ei ulottunut haudonta- tai maastopoikasaikaan, mutta pesäpoikasajan tulokseni 
osuvat kohtuullisen hyvin yksiin Speiserin ja Bosakowskin tulosten kanssa. 
 Selitystä tälle puolustusaktiivisuuden "mäki-ilmiölle" Speiser ja Bosakowski 
eivät anna. Pesänpuolustuksen kustannukset tuskin muuttuvat poikasten iän mukana, joten 
eroja on etsittävä hyödyistä. Vaikka tämän populaation kanahaukoilla predaatio aiheuttaa 
paljon pesintöjen epäonnistumisia (Byholm & Nikula 2007), muiden petolintujen tapaan 
niilläkin suurin osa yksittäisten poikasten kuolemista ei yleensä johdu predaatiosta (Ricklefs 
1969), vaan heikkojen poikasten menehtymisestä pian kuoriutumisen jälkeen (Newton 1979, 
Byholm 2005). Niinpä poikasten selviytymistodennäköisyys nousee merkittävästi niiden 
ohitettua tämän kriittisen vaiheen, mutta ei sen jälkeen enää käytännössä riipu poikasten iästä. 
Poikueen arvo ei siis ehkä kasva iän mukana emojen silmissä yhtä merkittävästi kuin varpus-
linnuilla, joiden poikasille jokainen elossa säilytty vuorokausi on tärkeä askel. Petolintujen 
pesänpuolustusaktiivisuuden ei siksi voi ainakaan brood value -hypoteesin perusteella odottaa 
nousevan kovin suuresti pesinnän edetessä. Poikasten ohitettua kriittisen alkuvaiheen niiden 
arvo kyllä merkittävästi kasvaa, mikä voisi selittää havaitsemani puolustusaktiivisuuden 
nousun (eräänlainen "pullonkaulailmiö", Redondo 1989). Tämä ei kuitenkaan selitä, miksi 
puolustus taas laantuu myöhemmin, sillä tuskin poikasten selviytymistodennäköisyys ja sen 
mukana arvo kuitenkaan laskee, vaikka ei niin nopeasti kasvakaan. 
 Pesänpuolustuksella saavutettava hyöty voisi pienentyä siten, että jos poikasten 
oma puolustautumiskyky kasvaa niiden ikääntyessä merkittävästi, emon ei tarvitse 
myöhemmin panostaa itse niin paljon pesänpuolustukseen (Redondo 1989). Petolintujen 
poikaset pystyvät esimerkiksi varpuslintuihin verrattuna paljon paremmin puolustamaan 
itseään vanhetessaan (Newton 1979), joten puolustusaktiivisuus voisi tämän ansiosta jopa 
laskea. Kanahaukan poikaset pystynevätkin terävillä kynsillään puolustautumaan esimerkiksi 
näädän kaltaisia saalistajia vastaan. Niiden pahimmalle viholliselle, tässä tutkimuksessa 
toisena atrappina käytetylle huuhkajalle niistä ei kuitenkaan ole vastusta, sillä huuhkaja 
saalistaa säännöllisesti jopa aikuisia kanahaukkoja (Kenward 2006, Byholm & Nikula 2007). 
Voisi siis olla mahdollista, että emot puolustaisivat vanhoja poikasiaan koko ajan vähemmän 
haukka-atrapilta, mutta puolustus pysyisi korkealla tasolla huuhkaja-atrappia kohtaan. 
Ordinaaliregressiomallista kuitenkin karsiutui koekierroksen ja atrapin yhteisvaikutus, joten 
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tämä ajatus ei saa tukea. Se tuskin auttaa myöskään tulkitsemaan Speiserin ja Bosakowskin 
tuloksia, sillä he käyttivät "atrappina" itseään, ja haukkaemoille tuskin olisi kannattavaa 
luottaa siihen, että poikaset osaisivat itse puolustautua ihmistä vastaan. 
 Rohkaistumis-hypoteesi (Knight & Temple 1986a) ei saanut tukea näistä 
tuloksista, sillä vaikka kävin tekemässä atrappikokeita jokaisella kanahaukan pesällä useita 
kertoja, ja emoilla oli mahdollisuus oppia kohtaamisistaan saman atrapin kanssa, naaraat eivät 
tulleet rohkeammiksi ainakaan pesänpuolustuksen aktiivisuudella mitaten. Päinvastoin, 
puolustusinnokkuuden lasku voisi kertoa tottumisesta, jos naaraat ovatkin havainneet, ettei 
atrappi ole uhka niille eikä niiden poikasille. Puolustusaktiivisuus kuitenkin laski 
merkitsevästi vain siinä mielessä, että poissaoloja oli loppupuolella enemmän, mitä 
tottuminen ei voi selittää. Aktiivisuuden hienoinen lasku toisen koekierroksen jälkeen voisi 
johtua tottumisesta, mutta se tarkoittaisi, että emot osoittaisivat tottumista molempiin 
atrappeihin jo toisella esittämiskerralla (neljänteen koekierrokseen mennessä ne olivat 
nähneet kummankin atrapin vasta kaksi kertaa), mikä tuntuu melko epätodennäköiseltä. 
 Tulos ei suoraan tue myöskään harm to offspring -hypoteesia, sillä jos oletetaan, 
että kanahaukan poikaset tarvitsevat emoaan pesällä koko ajan vähemmän, riskinotto-
halukkuuden olisi pitänyt laskea heti ensimmäisestä koekierroksesta lähtien – sen sijaan 
puolustusaktiivisuus pysyi yleisesti ottaen melko vakiona, ja jopa nousi hetkellisesti hieman. 
En myöskään keksi syytä sille, miksi naaraalla olisi kova kiire poikasia hoitamaan 
nimenomaan toisen koekierroksen aikana. 
 Kuten edellä mainitsin (ks. 1.2.1.), minkään yksittäisen mekanismin ei 
kuitenkaan tarvitse olla aina hallitseva. Amerikantyllien (Charadrius vociferus) pesän-
puolustuskäyttäytyminen tukee brood value -hypoteesia haudontavaiheessa, mutta 
vulnerability-hypoteesia poikasvaiheessa (Brunton 1990). Eri hypoteesien määrittämät tekijät 
voivat myös vaikuttaa yhtä aikaa, mutta eri painoarvoilla olosuhteista riippuen. Dale ym. 
(1996) ehdottavat esimerkiksi, että hyvissä oloissa (hyvä sää, paljon ravintoa) nuorten ja 
vanhojen poikasten välinen ero lisääntymisarvossa on merkittävämpi kuin nuorten ja 
vanhojen poikasten välinen ero emon huolenpidon marginaalihyödyssä. Nuoret poikaset toki 
hyötyvät emon huolenpidosta enemmän kuin vanhat, mutta koska poikasilla on hyvät 
selviytymismahdollisuudet, vanhat poikaset ovat emoille niin paljon arvokkaampia kuin 
nuoret, että emojen voi olettaa tekevän riskinottopäätöksensä ensisijaisesti brood value -
hypoteesin mukaan. Sen sijaan huonoissa oloissa (kylmä ja märkä sää, vähän ravintoa) tilanne 
on päinvastainen: nyt nuorten ja heikkojen poikasten saama marginaalihyöty huolenpidosta on 
hyvin merkittävästi suurempi kuin vanhojen, mutta vanhat poikaset eivät ole emoille yhtä 
paljon nuoria arvokkaampia kuin hyvissä oloissa. Niinpä harm to offspring -hypoteesin 
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mukaisia tuloksia riskinotossa on odotettavissa tässä tilanteessa. 
 Paras selitys kanahaukkanaaraiden suhteellisen tasaiselle pesänpuolustus-
aktiivisuudelle (viimeistä koekierrosta lukuun ottamatta) voisikin olla se, että poikueen arvon 
ja niiden huolenpidon tarpeen muutosten vaikutukset kumoavat toisensa. Pesinnän alku-
vaiheessa poikasten selviytymistodennäköisyys nousee huomattavasti, kun ne ohittavat 
kriittisen pullonkaulan kuolevuudessa. Lisäys poikasten arvoon on niin merkittävä, että 
naaraat nostavat puolustusaktiivisuuttaan brood value -hypoteesin mukaisesti. Tämän jälkeen 
poikueen arvo tällä mittarilla kasvaa kyllä pesinnän edetessä, mutta vain hieman. Samaan 
aikaan poikasten lämmönsäätelykyky kehittyy niin, että tarvitsevat emoaan pesällä yhä 
vähemmän (Kenward 2006). Pedon nopean karkottamisen hyöty siis pienenee harm to 
offspring -hypoteesin mukaisesti, mikä laskee optimaalista puolustusaktiivisuutta toisen 
koekierroksen jälkeen. Tämän jälkeen näiden kahden ristikkäisen tekijän yhteisvaikutus pitää 
havaitun puolustusaktiivisuuden melko tasaisena. Poikasten ravinnontarpeen jatkuvasti 
kasvaessa naaraan on kuitenkin lopulta käytettävä enemmän aikaa saalistukseen, mikä selittää 
suuren poissaolojen määrän viimeisellä koekierroksella. Tätä puoltaa se, että poikaset 
pystyvät tässä iässä jo puolustautumaan itse useimpia petoja vastaan. Vaikka huuhkaja-riski 
on koko ajan olemassa, emojen on luultavasti kannattavampaa panostaa poikasten 
ruokkimiseen kuin jäädä pesälle odottelemaan hyökkäystä – erityisesti siksi, että huuhkajat 
saalistavat yleensä yöaikaan, jolloin emot joka tapauksessa eivät ole saalistamassa, vaan 
pesällä. 
 On oikeastaan erikoista, että joillain petolintulajeillakin pesänpuolustus-
aktiivisuus nousee poikasten iän mukana (ks. 1.3.1.), huolimatta yllä mainituista puolustuksen 
hyödyn kasvua vähentävistä tekijöistä. Ehkä poikueen arvon kasvaminen pelkästään 




4.2. Poikueen kunto 
 
Kanahaukkanaaraat puolustivat heikkokuntoisia poikueita aktiivisemmin kuin hyväkuntoisia. 
Tämä on päinvastoin kuin brood value -hypoteesi ennustaa, mutta tukee täysin harm to 
offspring -hypoteesia. Emoilla oli siis ilmeisesti tarve päästä nopeasti eroon petoatrapista ja 
jatkaa poikasten hoitamista. 
 Ehkä voisi myös ajatella, että hyväkuntoiset poikaset pystyvät puolustautumaan 
itse paremmin, ja emo voisi sen turvin laskea omaa puolustusaktiivisuuttaan. En kuitenkaan 
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usko fyysisen kunnon vaikuttavan poikasiin niin paljon, että puolustautumiskyvyssä olisi 
pedon kannalta merkittäviä eroja – varsinkin kun muistaa, etteivät hyväkuntoisetkaan poikaset 
pärjää huuhkajaa vastaan. 
 Kiinnostava on kunnon ja poikasten iän tilastollisesti merkitsevä yhteisvaikutus, 
jonka tärkein huomio on se, että huono- ja hyväkuntoisten poikueiden emojen puolustus-
aktiivisuuden ero on kaikkein suurin viimeisellä koekierroksella. Hyväkuntoisten poikueiden 
emot siis ottivat paitsi pienempiä riskejä, olivat myös pesinnän loppuvaiheessa useammin 
poissa pesältä. Tämä on erikoinen tulos, sillä voisi kuvitella, että nimenomaan hyväkuntoisten 
poikasten emoilla olisi enemmän "varaa" painottaa pesän vartiointia ja puolustamista sekä 
vähentää saalistusaikaa – koirashan tuo poikasille saalista joka tapauksessa. Kahdessa 
lisäruokintakokeessa kanahaukkanaaraiden havaittiinkin viettävän enemmän aikaa pesällä, 
kun ruokaa oli tarjolla yltäkylläisesti, tosin vain toisessa tapauksessa lisäruokinta vaikutti 
positiivisesti poikasten painoon (Ward & Kennedy 1996, Dewey & Kennedy 2001). 
 Yksi mahdollinen selitys löytyy, jos naaraan läsnäolon ja poikasten kunnon 
välinen syy–seuraus-suhde onkin päinvastainen. Jospa naaras ei olekaan enemmän poissa 
pesältä (saalistamassa) siksi, että poikaset ovat huonossa kunnossa, vaan poikaset ovat 
huonossa kunnossa siksi, että naaras viettää niin paljon aikaa pesällä? Eli jos naaras panostaa 
paljon vartiointiin ja puolustamiseen ruokkimisen kustannuksella, sen poikaset ovat 
huonommassa kunnossa kuin naaraalla, joka käyttää enemmän aikaa saalistukseen. Tämä 
strategia voi olla täysin perusteltu, sillä kuten Biermann ja Robertson (1983) huomauttavat, 
pesänpuolustus on kaikkein tärkein PI:n muoto, koska sen epäonnistuessa kaikki muu 
panostus jälkeläisiin on turhaa. Koska viidennen koekierroksen tuloksia painaa alaspäin 
nimenomaan suuri poissaolojen määrä, huonokuntoisten poikueiden emojen pesänpuolustus-
tulokset ovat tänä aikana väistämättä korkeampia, jos ne ovat olleet hyväkuntoisia useammin 
paikalla kokeen aikana (puolustusindeksin luokka on emon läsnäollessa joka tapauksessa 
suurempi kuin poissaolevan emon 0-tulos). Lisäksi hyväkuntoisten poikasten emon voi olla 
kannattavaa panostaa enemmän poikueen kunnon ylläpitämiseen käyttämällä paljon aikaa 
saalistamiseen, sillä kunnon merkitys myöhemmän selviytymisen kannalta on todennäköisesti 
suurempi juuri ennen pesästä lähtöä kuin aikaisemmin. 
 Tämä ajatus selittäisi tämän tutkimuksen havainnot, mutta on ristiriidassa yllä 
mainittujen lisäruokintakokeiden tulosten kanssa. Lopullisen selityksen löytäminen vaatisi 
enemmän tietoa siitä, mikä aiheuttaa poikueiden väliset kuntoerot, ja ottaako mittarina 
käytetty suhteelliseen painoon perustuva kuntoindeksi näitä tekijöitä riittävästi huomioon. 
Ravintotilanteen lisäksi esimerkiksi loistaakalla voi olla merkitystä poikasten (ja myös 
emojen) kuntoon. On myös muistettava, että poikasten kunto voi vaihdella paljonkin 
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pesäpoikasaikana, vaikka tässä tutkimuksessa yleistettiin yhden mittaushetken tulos 
koskemaan kaikkia kokeita. On mahdollista, että emot eivät edes osaa arvioida poikasten 
varsinaista kuntoa, vaan arvioivat tilannetta esimerkiksi vain akuutista nälästä kertovien 
kerjuuäänien avulla. Merkitsevä ero emojen käytöksessä kuntoryhmien välillä ei tosin tue 
tätä, koska emojen käytös oli selvästi riippuvainen joko poikasten kunnosta tai jostain sen 
kanssa korreloivasta tekijästä. 
 Olisi ollut mielenkiintoista nähdä myös poikuekoon vaikutus pesänpuolustus-
käyttäytymiseen. Se olisi oman merkityksensä lisäksi luultavasti vaikuttanut kuntoa koskevien 
tulosten tulkintaan. On esimerkiksi todennäköistä, että kanahaukan poikaset olivat keski-
määrin huonommassa kunnossa niissä pesissä, joissa poikasia on enemmän (Byholm ym. 
2007). Jos emot siitä huolimatta puolustavat huonokuntoisia poikasia aktiivisemmin, se 
saattaisi merkitä, että kanahaukkaemot arvostavat poikasten määrää enemmän kuin niiden 
laatua. Mutta vaikka tällainen tulos löytyisikin, se ei vähennä harm to offspring -hypoteesin 
saamaa tukea, sillä sen perusteella tehtäviin päätöksiin poikasmäärä itsessään ei vaikuta. 
 On erikoista, että reviirin laatu karsiutui merkittävistä tekijöistä, sillä 
aikaisemmassa tutkimuksessa on havaittu yhteys reviirin metsäisyyden ja poikasten kunnon 
välillä (Byholm ym. 2007). Myös poikuekoko kytkeytyy tähän, sillä tutkimuksen mukaan 
paremmilla reviireillä poikasia on enemmän, mutta poikaset ovat huonommassa kunnossa, 
koska huonolaatuisilla reviireillä sattuu enemmän poikaskuolemia ja ravinto ilmeisesti riittää 
suhteessa paremmin pienemmälle poikueelle. Puhtaasti keskiarvojen perusteella poikueet 
olivat tässäkin tutkimuksessa jonkin verran paremmassa kunnossa avoimilla reviireillä 
(poikueiden kuntoindeksien keskiarvo 32,03) kuin metsäisillä reviireillä (ka. –10,88), joten 
metsäisten reviirien pesänpuolustustulosten olisi odottanut olevan merkitsevästi korkeampia 
kuin avoimien (tosin eri syystä kuin johdannossa alun perin ajateltiin). Ehkä kuntoerot eivät 
kuitenkaan olleet reviirien välillä niin suuria, että tämä tekijä olisi näkynyt merkitsevänä 
ordinaaliregressiomallissa. 
 Tämä saattoi olla ensimmäinen petolintujen pesänpuolustustutkimus, jossa 
poikueiden yksilöllinen kunto on otettu huomioon. Koska tämä tekijä vaikutti merkittävästi 
kanahaukkanaaraiden käyttäytymiseen, poikueen kunto sekä sen kanssa mahdollisesti 
korreloivat tekijät kannattaisi ehdottomasti huomioida jatkossa muissakin tutkimuksissa. 
Kunnon vaikutusta on muutenkin tutkittu paljon vähemmän kuin esimerkiksi poikasten iän 
vaikutusta. Alkaa käydä selväksi, ettei brood value -hypoteesi pysty selittämään kaikkia 
havaittuja pesänpuolustustuloksia (ks. 1.3.), ja toisaalta harm to offspring -hypoteesi on 
saanut tukea. Poikasten kunnon vaikutuksesta PI:iin ylipäänsä tarvittaisiinkin paljon 
lisätutkimusta. 
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4.3. Pesinnän ajoittuminen 
 
Myöhäisempien pesintöjen korkeampi pesänpuolustusaktiivisuus on jännittävä tulos, koska se 
ei suoraan tue brood value- eikä harm to offspring -hypoteesia. Se on myös ristiriidassa 
kaikkien muiden petolinnuilla tehtyjen tutkimusten kanssa (ks. 1.3.3.). Aikaisten pesintöjen 
poikasilla on luultavasti suurempi selviytymistodennäköisyys (Newton & Marquiss 1984), ja 
niiden odottaisi olevan emoille arvokkaampia kuin myöhäisten. Lisäksi aikaisemmin 
syntyneiden kanahaukkojen on havaittu olevan paremmassa asemassa itsenäistymisen jälkeen, 
kun nuoret haukat etsivät talvehtimisalueita (Byholm ym. 2003). Pesänpuolustusaktiivisuuden 
pitäisikin brood value -hypoteesin perusteella olla korkeampaa aikaisin, koska saavutettavissa 
oleva hyöty on suurempi. 
 Harm to offspring -hypoteesi ei sinällään ennusta pesinnän ajankohdalla olevan 
mitään vaikutusta siihen, miten paljon poikaset tarvitsevat emon huolenpitoa. On kuitenkin 
yleistä, että myöhäisten poikueiden poikaset ovat huonommassa kunnossa kuin aikaisten 
(Newton & Marquiss 1984). Jos näin on, brood value -hypoteesi ennustaa edelleen puolustus-
aktiivisuuden olevan korkeampaa aikaisin, mutta harm to offspring -hypoteesi selittäisi tässä 
havaitun myöhäisten pesintöjen aktiivisemman puolustamisen. Kuitenkin tämän tutkimus-
populaation kanahaukkojen munamäärän on havaittu laskevan pesimäkauden edetessä ja pieni 
poikasmäärä on yhteydessä poikasten suhteelliseen hyvään kuntoon (Byholm ym. 2007). Jos 
myöhäisemmät poikueet ovatkin olleet paremmassa kunnossa, tulos tukisi sittenkin brood 
value -hypoteesia pesinnän ajoittumisen osalta (tosin siinä tapauksessa olisi outoa, että 
kunnon itsensä osalta tulos on päinvastainen, ks. 4.2.). Toisaalta jos ravintoa on vastaavasti 
vähemmän tarjolla myöhemmille ja pienemmille poikueille, kuntoerot verrattuna aikaisemmin 
syntyneisiin poikueisiin eivät välttämättä kasva kuitenkaan kovin suuriksi (Dale ym. 1996). 
Ravintotilanteen muutoksista ei ole tarkkaa tietoa, mutta puhtaasti keskiarvojen perusteella 
poikueiden kunnossa ei tässä aineistossa ollut suurta eroa kumpaankaan suuntaan aikaisten 
(poikueiden kuntoindeksien keskiarvo 11,69) ja myöhäisten (ka. –3,41) välillä. Tämän 
perusteella kumpikaan hypoteesi ei siis ennusta eroja puolustusaktiivisuuteen, vaan sen pitäisi 
olla korkeampaa aikaisin pesivillä emoilla muista yllä mainituista syistä. 
 Myöhään pesivät emot ovat useammin itse "heikkolaatuisia", eivätkä välttämättä 
pysty huolehtimaan poikasistaan yhtä hyvin kuin aikaisemmin pesivät yksilöt (Dale ym. 
1996). On kuitenkin vaikea keksiä, miksi tällaiset "huonot" emot puolustaisivat poikasiaan 
aktiivisemmin kuin "hyvät", varsinkaan jos poikueiden kunnossa ei ole eroja. Esimerkiksi 
poikasiaan ahkerasti ruokkivat hömötiaiset myös puolustavat niitä aktiivisesti (Rytkönen ym. 
1995b). En myöskään usko, että myöhään pesivien emojen aktiivisempi pesänpuolustus 
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sinänsä kertoisi niiden huonosta laadusta. Jos "huonot" emot ovat huonoja myös PI:n 
optimoinnissa, miksi ne puolustaisivat pesiään merkitsevästi aktiivisemmin kuin paremmin 
optimoivat emot? Puolustuskäyttäytymisen kustannukset havaituilla, suhteellisen matalilla 
aktiivisuuden tasoilla tuskin ovat niin merkittäviä, että myöhäisten emojen korkea panostus 
olisi erityisen epäoptimaalista käyttäytymistä.  
 Wiklund (1996) huomasi, että ampuhaukoilla pesäpredaation riski oli korkeampi 
myöhään aloittaneilla pesillä. Pesänpuolustusaktiivisuutta ei siinä tutkimuksessa mitattu, 
mutta jos sama pätee kanahaukkoihin, ja jos suurempi predaatiopaine johtaa suurempaan 
pesänpuolustusaktiivisuuteen, havaintoni tukisi vulnerability-hypoteesia sen laajassa 
merkityksessä. Tämä on paras arvaus saamani tuloksen syistä, jos poikueiden hienoinen 
kuntoero ei riitä selittämään tuloksia harm to offspring -hypoteesin avulla. Tietoja 




4.4. Pedon tyyppi 
 
Pesää uhkaavan pedon tyyppi vaikuttaa pesänpuolustuksen kustannuksiin. Emojen pitäisi olla 
sitä varovaisempia, mitä vaarallisempi vastustaja on niille itselleen, mutta toisaalta poikasille 
vaarallisempi peto voi vaatia suurempaa panostusta puolustukseen (Redondo 1989). Tässä 
tutkimuksessa huuhkaja-atrappi edusti haukka-atrappia vaarallisempaa petoa sekä emon että 
poikasten kannalta. Huuhkaja on aidosti vaarallinen myös aikuisille kanahaukoille (Kenward 
2006), mutta kanahaukka-atrapin naaraat ovat todennäköisesti kokeneet lähinnä reviirille 
tunkeutumisena ja mahdollisena uhkana poikasille. Nuori koiraskanahaukka tuskin on 
huomattavasti kookkaammalle naaraalle itselleen kovin suuri uhka. 
 Näistä kahdesta hyvin erilaisesta atrapista kanahaukkanaaraat reagoivat 
aktiivisemmin sekä niille itselleen että poikasille vaaralliseen huuhkajaan. Ilmeisesti pedon 
vaarallisuus poikasten kannalta on tässä tapauksessa tärkeämpi tekijä riskinottohalukkuudelle 
kuin pedon vaarallisuus emon itsensä kannalta. Tulos tukee laajassa mielessä vulnerability-
hypoteesia, mutta tässä yhteydessä havainto on erikoinen, sillä yleensä ajatellaan emojen 
varmistavan ensisijaisesti nimenomaan oman selviytymisensä. Iteroparisen lajin emon on vain 
harvoin kannattavaa uhrata oma henkensä poikastensa hyväksi, ja on varmasti jokin raja sille, 
miten suuria riskejä oman henkensä menettämisestä emon kannattaa missään olosuhteissa 
ottaa poikastensa vuoksi. Ehkä tässä tapauksessa tämä raja ei kuitenkaan tullut huuhkajankaan 
kohdalla vielä vastaan – varsinkin kun muistaa, että kanahaukkanaaraat hyvin harvoin tekivät 
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sen enempää kuin varoittelivat kiihkeästi läheisissä puissa, eli ne eivät kovin usein 
uskaltautuneet tekemään edes valehyökkäyksiä kummankaan atrapin kohdalla. Koska 
puolustuksen perustaso on siis ollut varsin matala, emoilla on ollut "varaa" nostaa riskin-
ottoaan merkittävästi vaarallisen huuhkajan uhatessa pesää, asettamatta kuitenkaan itseään 
suhteettomaan suureen vaaraan. 
 Lajienvälisten ja lajinsisäisten suhteiden vertailun kannalta on myös 
kiinnostavaa, että omaa lajia edustanut atrappi ei saanut osakseen kovin voimakasta pesän-
puolustusaktiivisuutta. Yksi syy voi olla se, etteivät naaraat ylipäänsä kokeneet atrappia 
vaaralliseksi, sillä nuoret linnut tuskin luontaisesti pyrkivät lajitoveriensa pesille erityisesti 
poikasia tappamaan – vaikka tuskinpa ne helposta saaliista kieltäytyvätkään tilaisuuden tullen 
(Newton 1979). Toinen syy on ehkä atrapin sukupuoli: kanahaukat suhtautuvat oman 
sukupuolen edustajiin pesimäaikana vihamielisemmin kuin vastakkaiseen sukupuoleen 
(Kenward 2006).  
 Rutz (2005) tutki kanahaukkojen vierailuja toistensa reviireillä pesimäaikana ja 
havaitsi, että nimenomaan koiraat käyvät toisten kanahaukkojen pesillä jopa melko 
säännöllisesti läpi koko pesimäkauden. Naaraiden ei havaittu koskaan tekevän samaa, joten 
koiraslinnun käyttäminen atrappina simuloi hyvin luontaista tilannetta. Naaraiden reaktioista 
ei harmillisesti kerrottu Rutzin (2005) artikkelissa, mutta yhden kerran naaraan ja vieraan 
koiraan havaittiin parittelevan sulassa sovussa. Naaraat eivät siis ehkä ylipäänsä suhtaudu 
koiraisiin kovin vihamielisesti. Toisaalta Wiklund ja Village (1992) tutkivat tuulihaukka-
puolisoiden reaktioita samaa ja vastakkaista sukupuolta edustaviin atrappeihin (tässä 
tapauksessa elävä tuulihaukka häkissä), ja päättelivät, että poikasten kuoriutumisen jälkeen 
tuulihaukkanaaraat suhtautuvat kaikkiin potentiaalisesti vaarallisiin tunkeilijoihin kuten pesää 
uhkaavaan petoon. Yllä mainittu kanahaukkojen "syrjähyppy" tapahtui neljä viikkoa ennen 
muninnan alkua, joten jos tuulihaukoilla havaittu suhtautumisen muutos pätee myös 
kanahaukoilla, atrapin lajilla tai sukupuolella ei ehkä ole merkitystä enää pesäpoikasaikana. 
Olennaista on vain, että vaarallisempi huuhkaja sai naaraat ottamaan suurempia riskejä. 
 Atrappien ja ihmisen käyttöä aidon pedon korvikkeena pesänpuolustus-
tutkimuksissa on yleisesti ottaen kritisoitu. Useimmissa tutkimuksissa (myös tässä) oletetaan, 
että lintujen reaktiot atrappia kohtaan vastaavat niiden todellista käyttäytymistä, vaikka tätä 
kysymystä ei ole tutkittu juuri lainkaan (Knight & Temple 1986c). On mahdollista, että 
lintuemot eivät koe täytettyä tai keinotekoista liikkumatonta atrappia aitona petona. Gard ym. 
(1989) havaitsivat, että amerikantuulihaukat reagoivat voimakkaammin pesälle tuotuun 
elävään petoon kuin vastaavaan täytettyyn atrappiin, ja samansuuntaisia tuloksia on saatu 
myös mm. punarinnoilla (Erithacus rubecula, East 1981) ja pihatyranneilla (Blancher & 
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Robertson 1982). Kuitenkin Knightin ja Templen (1986c) omissa tuloksissa punaolka-
turpiaalit (Agelaius phoeniceus) olivat varovaisempia puolustautuessaan elävää varista 
vastaan kuin täytettyä. Jos oletetaan, että liike saa pedon vaikuttamaan vaarallisemmalta, 
miksi jotkut linnut reagoivat siihen ottamalla suurempia riskejä, mutta toiset käyvät 
varovaisemmiksi? Ennen kuin keksitään, miten emon itselleen ja poikasilleen kokeman uhkan 
suuruutta voidaan selvittää, joudutaan varmaankin edelleen vain olettamaan, että myös 
tutkimukset liikkumattomilla atrapeilla tuottavat tietoa, joka on ainakin saman tutkimuksen 
sisällä vertailukelpoista. Erot emojen reaktioissa olisivat siis mahdollisesti vain määrällisiä, 
eivät laadullisia (Redondo 1989). 
 (On myös mahdollista, etteivät linnut käyttäydy pesälle tulevaa ihmistä kohtaan 
samalla tavalla kuin luonnollisia vihollisiaan kohtaan. Tällä ei ole oman tutkimukseni 
kannalta merkitystä, koska käytin petoatrappeja, mutta sitä koskee sama pohdinta kuin yllä: 
kokevatko linnut ihmisen vaarallisemmaksi kuin muut luontaiset vihollisensa, ja jos kyllä, 
vaikuttaako se niiden reaktioihin määrällisesti vai laadullisesti? McLean ym. (1986) kertovat, 
että punarinnat reagoivat ihmiseen samalla tavalla kuin täytettyyn varisatrappiin, mutta 
vastaako kumpikaan näistä eläviä, luonnonvaraisia petoeläimiä vastaan suunnattuja 
reaktioita? Tämä kysymys kannattaa pitää mielessä myös ihmisatrappia käyttäneiden 
tutkimusten tuloksia tulkittaessa.) 
 
 
4.5. Emojen välinen työnjako 
 
Koiraan läsnäolo ei vaikuttanut kanahaukkanaaraiden pesänpuolustuskäyttäytymiseen. 
Aineistoni on tosin tämän tekijän osalta huomattavan epätasapainoinen, mutta ordinaali-
regressiomenetelmän pitäisi kyllä pystyä löytämään olennaiset erot siitä huolimatta 
(keskustelu 25.9.2007, Bob O'Hara). Vaikuttaa siis siltä, että kanahaukoilla naaras ei ota 
huomioon koirasta ja sen mahdollisia tekemisiä mitoittaessaan pesänpuolustusaktiivisuuttaan. 
Tämä tukee oletusta, että naaraan käytöksen tarkoitus on nimenomaan poikasten 
puolustaminen eikä esimerkiksi taitojen esittely puolisolle. Kenward (2006) tosin arvelee, että 
poikaset lisäksi oppivat emojensa varoitushuudoista mitkä eläimet ovat vaarallisia. 
Pesänpuolustuksesta voi siis olla muutakin kuin välitöntä hyötyä. 
 Vaikka ainakin tässä kanahaukkapopulaatiossa pesänpuolustus näyttää olevan 
lähes yksinomaan naaraan harteilla, tulos ei välttämättä tue perinteistä käsitystä siitä, että 
puolustusvastuu olisi naaraan suuremman koon syy tai seuraus (Andersson & Norberg 1981). 
Havainnot kanahaukkakoiraiden käytöksestä viittaavat nimittäin siihen, että tilaisuuden tullen 
 50
koiraatkin osallistuvat pesänpuolustukseen. Silloin kun koiras oli tässä tutkimuksessa 
paikalla, se oli aktiivinen puolustaja viidellä kerralla kahdeksasta, eli noin ⅔ tapauksista. 
Kolme kertaa havaitsin koiraan pesällä ilman mitään kiinnostusta pesänpuolustukseen. Näistä 
kahdessa tapauksessa koiras kenties antoi naaraan hoitaa homman (naaras sai kummassakin 
kokeessa puolustusindeksin arvon 3), mutta kolmannessa tapauksessa molemmat emot olivat 
jostain syystä passiivisia. Koiraiden loput viisi tulosta ovat kuitenkin suhteellisesti 
huomattavan korkeita verrattuna naaraiden aineistoon: kolme koirasta sai puolustusindeksin 
arvon 3, yksi teki valehyökkäyksen ja yksi jopa iski kiinni atrappiin – eli hyökkäysten osuus 
on yhteensä 25 % koiraiden tuloksista 0-tulokset poisluettuina, verrattuna naaraiden 6 %:iin. 
Koiraat vaikuttavat siis panostavan melko paljon pesänpuolustukseen, silloin kun sattuvat 
olemaan paikalla. Syitä tähän on melko turha pohtia, sillä aineisto on niin pieni, että 
luotettavia päätelmiä koiraan panostuksen määrästä ei voi tehdä. On kuitenkin mahdollista, 
että naaras olisi esimerkiksi hieman koirasta menestyksekkäämpi kasvattamaan edes osan 
poikasista yksin, joten tältä kannalta koiraan voisi odottaa ottavan suurempia riskejä 
(Montgomerie ja Weatherhead 1988). 
 Molemmat koiraiden hyökkäykset, ja lisäksi kaksi kolmesta 3-tuloksesta 
kohdistuivat haukka-atrappiin. Rutzin (2005) aiemmin mainitussa tutkimuksessa kanahaukka-
koiras ajoi yleensä vieraan koiraan pois hyökkäämällä sen kimppuun. Myös Krügerin (2002) 
kokeet tehtiin kanahaukka-atrapilla (ilmeisesti aikuinen koiras). Kanahaukoilla koiraat 
yleensäkin puolustavat reviiriään muilta koirailta (Squires & Reynolds 1997). Koiraan 
havaittu käytös ei siis ehkä olekaan pesänpuolustusta, vaan kilpailijoiden karkottamista. 
Toisaalta Suupohjan tutkimusalueella pyydystetään kanahaukkaemoja pesimäaikana 
rengastusta ja yksilöiden tunnistusta varten, ja vaikka houkuttimena käytetään huuhkaja-
atrappia, koiraita saadaan kiinni suunnilleen yhtä paljon kuin naaraita, jos vain maltetaan 
odottaa riittävän kauan koiraan saapumista (Byholm 2007).  
 Vaikuttaa siis siltä, että kanahaukkanaaras on pesänpuolustusvastuussa lähinnä 
käytännön syistä. Jos koiraat olisivat pesällä enemmän, nekin luultavasti osallistuisivat pesän-
puolustukseen merkittävällä panoksella. Koiraiden edun mukaista on myös karkottaa 








4.6. Muut tekijät ja selittämätön vaihtelu 
 
4.6.1. Muita mahdollisesti vaikuttavia tekijöitä 
 
Pesänpuolustukseen vaikuttavat hyvin todennäköisesti paljon useammat tekijät kuin mitä 
tässä tutkimuksessa on pystytty huomioimaan. On myös mahdollista, että jonkin tässä 
merkittäväksi paljastuneen tekijän taustalla vaikuttaa jokin muu, korreloiva muuttuja. 
Erityisesti poikuekoko tulisi ehdottomasti pyrkiä ottamaan huomioon mahdollisissa tulevissa 
tutkimuksissa. Petolinnuilla myös poikueen sisäinen sukupuolijakauma saattaa vaikuttaa 
emojen puolustusinnokkuuteen, koska suuren kokodimorfian vuoksi esimerkiksi poikasten 
selviytymismahdollisuudet eri ravintotilanteissa voivat erota (Lindstöm 1999). Kanahaukan 
poikueissa on havaittu olevan enemmän koiraita hyvinä metsäkanalintuvuosina (Byholm ym. 
2002a) ja toisaalta koiraiden osuus voi riippua myös pesinnän ajankohdasta (Byholm ym. 
2002b). Emojen riskinottohalukkuuteen voi vaikuttaa myös eri sukupuolta olevien poikasten 
erilainen evolutiivinen arvo pidemmällä tähtäimellä. 
 Jotkut tutkimukset ovat saaneet vulnerability-hypoteesille tukea pesän sijainnin 
osalta: helpommin petojen saavutettavissa olevia idänkirkupöllösen ja tuulihaukan pesiä 
puolustettiin aktiivisemmin (McKell Sproat & Ritchison 1993, Carrillo & Aparicio 2001). 
Pesän saavutettavuus korreloi puolustuksen aktiivisuuden kanssa myös pohjois-
amerikkalaisten päiväpetolintujen lajienvälisessä vertailussa (Morrison ym. 2006). 
Kanahaukan kohdalla tätä voi olla vaikea tutkia, sillä erot pesäpuun lajissa tai pesän 
korkeudessa maasta tuskin vaikuttavat merkittävästi sen saavutettavuuteen ainakaan lintu- ja 
tuskin nisäkäspetojenkaan silmissä. 
 Emon ikä saattaisi vaikuttaa siten, että koska pitkäikäisen lajin nuorella emolla 
on todennäköisesti edessään vielä lukuisia lisääntymiskausia, sen kannattaa ottaa vähemmän 
riskejä kuin vanhemman, jonka lisääntymismahdollisuudet alkavat käydä vähiin (eli jonka 
jäännöslisääntymisarvo on luultavasti matalampi, Pianka & Parker 1975). Tämä pitää 
kuitenkin paikkansa vain, jos vanhojen yksilöiden kuolevuus on aidosti suurempaa kuin 
nuorten. Jos kuolevuus on iästä riippumatonta (esim. suuren predaatiotodennäköisyyden 
vuoksi), kaikilla yksilöillä on yhtä suuret mahdollisuudet selvitä seuraavalle pesimäkaudelle, 
ja emon iän ei pitäisi olla yhteydessä pesänpuolustuskäyttäytymiseen (Montgomerie & 
Weatherhead 1988, Redondo 1989). Petolinnuista ampuhaukalla (Wiklund 1990a,b) ja tuuli-
haukalla (Tolonen & Korpimäki 1995) emon ikä ei tutkimuksissa vaikuttanut pesänpuolustus-
aktiivisuuteen. Helmipöllöillä koiraan ikä korreloi yllättäen negatiivisesti pesänpuolustus-
aktiivisuuden kanssa, mutta tulos koski pelkästään myyräsyklin huippuvuosia. Kaikkien 
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vuosien yhdistetyssä aineistossa emon ikä ei vaikuttanut merkitsevästi (Hakkarainen & Korpi-
mäki 1994). Artikkeleissa ei kerrottu vanhojen yksilöiden kuolevuudesta, mutta petolinnuilla 
kuolevuus yleensä laskee ensimmäisten ikävuosien aikana, eikä ole juuri tietoa siitä, että 
kuolevuus vanhemmiten alkaisi uudestaan nousta (Newton 1979). Emon iän ei siis luultavasti 
voi olettaa olevan merkittävä tekijä petolinnuilla. Itse asiassa ilmeisesti vain preerialokeilla 
(Larus californicus, Pugesek 1983) ja lumihanhilla (Anser caerulescens, Ratcliffe 1974 artik-
kelissa Montgomerie & Weatherhead 1988) on havaittu selvä positiivinen riippuvuus emon 
iän ja pesänpuolustusaktiivisuuden välillä. Iän vaikutuksen havaitseminen kuitenkin vaikeu-
tuu, jos vanhat yksilöt saavat esimerkiksi vähemmän poikasia kuin nuoret (Thornhill 1989). 
 Ikään liittyy läheisesti, mutta ei kiinteästi, emon kokeneisuus. Ensinnäkin on 
mahdollista, että kun emolle kertyy kokemusta poikasten kasvattamisesta, on toden-
näköisempää että poikaset selviävät hyvin. Tällöin poikue on emolle arvokkaampi ja se 
oletettavasti puolustaa sitä aktiivisemmin (Montgomerie & Weatherhead 1988). Toiseksi, jos 
emolla on kokemusta pesää uhkaavasta pedosta, se tietää paremmin miten paljon petoa pitää 
varoa ja osaa mitoittaa ottamansa riskit tämän mukaan. Näin PI:n kustannukset laskevat, ja 
emo voi nostaa pesänpuolustusaktiivisuuttaan (Montgomerie & Weatherhead 1988). (Edellä 
esitelty rohkaistumis-hypoteesi perustuu oikeastaan tähän jälkimmäiseen ajatukseen: kun 
emolle kertyy kokemusta pedosta, se voi tulla rohkeammaksi. Mutta kuten edellä kerroin, 
rohkaistumis-hypoteesi ei ole juuri saanut kokeellista tukea, eikä sitä tullut tämänkään 
tutkimuksen tuloksista.) Vaikka kokemuksen määrän oletetaan siis vaikuttavan positiivisesti 
pesänpuolustuksen aktiivisuuteen näillä molemmilla tavoilla, sitä on vaikea ottaa 
tutkimuksissa huomioon, koska emon kokeneisuutta on hyvin vaikea tietää. Toisaalta ainakin 
joillain linnuilla pedon lajikohtainen tunnistaminen ja reagointi ovat synnynnäisiä 
ominaisuuksia (Curio 1975, Veen ym. 2000), joten kokemus ei välttämättä muokkaa 
puolustusaktiivisuutta kovin merkittävästi. Lisäksi ampuhaukkakoiraiden kokeneisuus 
(olettaen sen korreloivan iän kanssa) ei Wiklundin (1996) tutkimuksen mukaan vaikuta niiden 
pesimämenestykseen, vaan pesäpredaatio oli yhtä yleistä kokeneiden ja kokemattomien 
koiraiden pesillä. 
 Säätilaa ei useinkaan oteta huomioon mahdollisesti merkittävänä tekijänä, mutta 
Fisher ym. (2004) havaitsivat, että preeriapöllöjen pesänpuolustusaktiivisuus riippui kahdesta 
säätekijästä. Tuulisella säällä pöllöillä oli ilmeisesti vaikeuksia hallita lentoaan riittävän 
hyvin, joten ne hyökkäilyn sijaan vetäytyivät kauemmas. Myös hyvin kuumana päivänä 
aktiivisuus laski, ilmeisesti koska pöllöjen oli vältettävä ylikuumentumista ja säästettävä 
energiaa jäähdyttelyyn. Säätila voi myös vaikuttaa riskinottohalukkuuteen harm to offspring -
hypoteesin mukaisesti: huonolla säällä emoilla voi olla kiire suojaamaan poikasia. Tässä 
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tutkimuksessa en tehnyt kokeita rankan sateen aikana, mutta esimerkiksi tuulisuus tai 
lämpötila ovat periaatteessa voineet vaikuttaa tuloksiin. 
 Pedon tyypin lisäksi myös sen sijainti voi vaikuttaa, ja on luonnollista olettaa, 
että mitä lähempänä pesää peto on, sitä suurempi uhka se on poikasten turvallisuudelle 
emojen silmissä. Montgomerie ja Weatherhead (1988) kuitenkin huomauttavat, että vain jos 
emo on suhteellisen hyvin "aseistettu" petoon verrattuna, voidaan olettaa puolustus-
aktiivisuuden nousevan sitä mukaa, kun peto lähestyy pesää. Jos emolla ei ole realistisia 
mahdollisuuksia uhata petoa fyysisesti, emon voi olla jopa epäedullista kasvattaa puolustus-
aktiivisuuttaan pedon lähestyessä, koska näin se antaa pedolle tietoa pesänsä sijainnista – 
aivan kuin "kylmää–kuumaa" -leikissä (Onnebrink & Curio 1991). Hyvin "aseistetun" emon 
sen sijaan on kannattavaa tehdä puolustusaktiivisuuden muutoksilla selväksi, mihin suuntaan 
poistumalla tunkeilija pääsee eroon aggressiivisesta emosta (Montgomerie ja Weatherhead 
1988). Varsin hyvin "aseistettujen" petolintujen osalta kanahaukan (Speiser & Bosakowski 
1991), amerikanhiirihaukan (Andersen 1990), amerikantuulihaukan (Gard ym. 1989) ja 
idänkirkupöllösen (McKell Sproat & Ritchison 1993) on odotetusti havaittu lisäävän 
puolustusaktiivisuuttaan sitä mukaa, mitä lähempänä pesää petoatrappi tai ihminen on. 
Toisaalta niittysuohaukalle (Circus pygargus) pedon läheisyydellä ei ollut merkitystä (Arroyo 
ym. 2001). En usko tämän tekijän vaikuttaneen merkittävästi omiin tuloksiini, sillä pyrin 
sijoittamaan atrapin aina mahdollisimman helposti pesältä havaittavaan paikkaan, suunnilleen 
vakioetäisyydelle pesän korkeuden ja ympäröivän kasvillisuuden mukaan. 
 Emojen ei myöskään kannata kiinnittää pedon huomiota ja paljastaa samalla 
pesän olemassaoloa ennen kuin uhkaaja tulee jonkin kynnysetäisyyden sisäpuolelle 
(Montgomerie & Weatherhead 1988). Jotkut tutkimukset ovatkin mitanneet emojen 
reaktioetäisyyttä (esim. Byrkjedal 1987, Westmoreland 1989, Brunton 1990, Forbes ym. 
1994), mutta en ole löytänyt tällaista tutkimusta petolinnuilta. Onnebrink ja Curio (1991) 
esittävät, että vulnerability-hypoteesin parempaa testaamista varten reaktioetäisyyttä pitäisi 
tutkia jopa mieluummin kuin itse puolustuksen aktiivisuutta. 
 Kaikki yllä mainitut tekijät vaikuttavat PI:n optimointiin. Emot voivat kuitenkin 
eri syistä käyttäytyä myös epäoptimaalisesti. Emon ja poikasten välillä saattaa esimerkiksi 
olla intressiristiriita: poikaset saattavat yrittää saada emonsa käyttämään resursseja 
huolenpitoon enemmän kuin mitä emon olisi kokonaiskelpoisuutensa kannalta optimaalista 
panostaa (Lazarus & Inglis 1986, Godfray 1995). Havaittu panostus voi olla tästä syystä vain 
huono kompromissi emon ja poikasten optimitasojen välillä. Myös hypoteeseja koiraan ja 
naaraan välisistä ristiriidoista ja mahdollisista keskinäisen kompensaation tarpeista PI:n 
määrässä on esitetty ja tutkittu paljon (esim. Winkler 1987), mutta aihe on liian laaja 
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käsiteltäväksi tässä. Emot eivät toisaalta ole täydellisiä, eivätkä ne välttämättä "tiedä" 
optimaalisen panostuksen tasoa, jos ne esimerkiksi eivät osaa arvioida poikueensa arvoa tai 
hoidon tarvetta monen eri tekijän summana tai ennakoida pesänpuolustuskäyttäytymisen 
kustannuksia kovin tarkasti. 
 Näiden lisäksi epäoptimaalisilta vaikuttaville havainnoille on vielä yksi, tässä 
esitellyistä radikaalisti poikkeava selitys, jonka esittelen seuraavaksi. 
 
 
4.6.2. Emojen persoonallisuus 
 
Kun kaikki mahdolliset pesänpuolustusaktiivisuuden vaihtelua selittävät tekijät on nyt käyty 
läpi, on hyvä muistaa, että valittu ordinaaliregressiomalli selitti alle puolet havaitusta 
vaihtelusta. Jotain olennaista on siis vielä huomioimatta. Yllä on mainittu monta mahdollisesti 
hyvinkin tärkeää asiaa, jotka puuttuvat mallista, mutta siitä huolimatta esitän, että taustalla 
vaikuttaa vielä eräs merkittävä tekijä, jota tähänastisissa pesänpuolustustutkimuksissa ei ole 
lainkaan otettu huomioon: emolintujen yksilölliset persoonallisuuserot. 
 Ihmisten persoonallisuustutkimus on vanha tieteenala (esim. Bouchard & 
Loehlin 2001, Nettle 2006), mutta vasta viimeisen reilun kymmenen vuoden ajan 
käyttäytymisekologian ja genetiikan tutkijat ovat kiinnittäneet vakavasti huomiota eläinten 
"persoonallisuuteen" itseisarvoisena tutkimuskohteena (Carere & Eens 2005). Aikaisemmin 
ajateltiin, että jos jollekin käyttäytymispiirteelle oli ajateltavissa optimitaso, kaikki havaittu 
vaihtelu sen ympärillä on vain "kohinaa", jonka luonnonvalinta pyrkii karsimaan pois 
optimoidessaan piirrettä (Wilson 1998). Nykyään tunnustetaan, että myös käyttäytymisessä 
esiintyvä vaihtelu voi olla luonnonvalinnan ylläpitämää, ja että eläimilläkin voi esiintyä 
erilaisia reagointitapoja, jotka ovat yhteydessä yksilöiden kelpoisuuteen (Dingemanse ym. 
2004). Havaitut yksilölliset erot eivät siis ole sattumanvaraisia, vaan systemaattisia ja 
merkittävissä määrin myös perinnöllisiä (esim. van Oers ym. 2005a). 
 Yksilöllisten käytöserojen ilmenemistä on tutkittu nyt jo melko runsaasti, ja 
systemaattisia eroja löytyy hyvin monista eläinryhmistä, muun muassa nisäkkäistä, linnuista, 
matelijoista, kaloista, hyönteisistä, hämähäkeistä ja mustekaloista (yhteenveto artikkelissa 
Gosling 2001; useita uudempia artikkeleita julkaisussa Behaviour vol. 142 (2005) nro 9–10, 
esim. Carere & Eens 2005; ja lisäksi esim. Riechert & Hedrick 1993, Brick & Jakobsson 
2002, Sih ym. 2003, Ward ym. 2004, Bell 2005, López ym. 2005, Sinn & Moltschaniwskyj 
2005, Stöwe ym. 2006, Cote & Clobert 2007). Ehkä yleisin tutkittu käyttäytymispiirre on 
"rohkeus" (engl. boldness) vs. "varovaisuus" (engl. shyness) erityyppisissä koetilanteissa, 
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esimerkiksi uudessa ympäristössä, vieraan esineen tutkimisessa tai aktiivisuudessa 
predaatiouhan aikana (Sih ym. 2004a). Huomattavan monesta lajista on löydetty 
systemaattisia eroavaisuuksia juuri tämän "käyttäytymisakselin" suhteen. 
 Lisäksi on merkittävää, että erilaiset käyttäytymispiirteet vaikuttavat usein 
esiintyvän (ja periytyvän, van Oers ym. 2005a) erilaisissa "paketeissa", eli kahden tai 
useamman käyttäytymispiirteen eri ilmenemismuodot korreloivat systemaattisesti keskenään 
yksilöiden, ja jopa lajien kesken (Sih ym. 2004a). Esimerkiksi lajikumppaneita kohtaan 
aggressiiviset yksilöt ovat usein myös rohkeampia erilaisissa uusissa tilanteissa ja petoeläimiä 
kohdatessaan (Sih ym. 2004a, Dingemanse & Réale 2005 ja artikkeleiden viitteet). Tällaisia 
toisiinsa kytkeytyneitä käyttäytymispiirteitä kutsutaan eri lähteissä muun muassa erilaisiksi 
"temperamenteiksi", "käyttäytymissyndroomiksi" (engl. behavioral syndrome), "selviytymis-
tyyleiksi" (engl. coping style) ja myös eläinten persoonallisuuksiksi. Käyttäytymispiirteet 
voivat myös kytkeytyä muihin yksilön kelpoisuuteen tai populaatioekologiaan vaikuttaviin 
tekijöihin, esimerkiksi persoonallisuuserot tai niiden taustalla mahdollisesti olevat fysiologiset 
tekijät voivat vaikuttaa yksilöiden levittäytymiseen (Fraser ym. 2001) tai niiden 
sairastuvuuteen ja taudinkestävyyteen (Koolhaas ym. 1999, Cavigelli 2005). 
 Erityisen ansiokasta persoonallisuustutkimusta on tehty linnuista talitiaisilla, 
joita on järjestelmällisesti sekä tutkittu että kasvatettu laboratoriossa. Sekä kasvattilinnuilla 
että luonnosta pyydetyillä yksilöillä on tutkittu erilaisilla kokeilla käyttäytymispiirteiden eroja 
(esim. rohkea vai arka), niiden pysyvyyttä (onko nuorena rohkea lintu rohkea myös aikui-
sena), johdonmukaisuutta (jos lintu on rohkea tietyssä koetilanteessa, onko se rohkea myös 
muunlaisissa tilanteissa) ja periytyvyyttä (saavatko rohkeat vanhemmat rohkeita jälkeläisiä) 
(esim. Verbeek ym. 1996, Dingemanse & de Goede 2004, van Oers ym. 2004a, Carere ym. 
2005, van Oers ym. 2005b). Tulosten mukaan erot ovat suhteellisen johdonmukaisia ja 
pysyviä, ja niillä on geneettinen perusta. Useat käyttäytymispiirteet myös korreloivat toistensa 
kanssa: nopea tutustuminen uuteen ympäristöön laboratoriossa on esimerkiksi yhteydessä 
rohkeuteen lähestyä uusia esineitä, aggressiivisuuteen lajitovereita kohtaan, stressinsieto-
kykyyn ja, mikä kiinnostavinta oman tutkimukseni kannalta, riskinottohalukkuuteen (esim. 
Dingemanse & Réale 2005, Groothuis & Carere 2005 ja artikkeleiden viitteet). Systemaatti-
sella valinnalla on myös saatu aikaan käytösprofiileiltaan selkeästi toisistaan eroavia 
talitiaisten linjoja jopa vain neljässä sukupolvessa (Drent ym. 2003, van Oers ym. 2004b,c). 
 Joidenkin tekijöiden, esimerkiksi käyttäytymispiirteen johdonmukaisuuden 
suhteen tulokset ovat vielä laajasti ottaen ristiriitaisia. (Tosin van Oers ym. (2005a) esittävät 
tälle mielenkiintoisen selityksen, jonka mukaan genotyypiltään erilaiset yksilöt muokkaavat 
käytöstään eri tavoin olosuhteiden muuttuessa, eli ne eroavat "reaktiokaavoiltaan", engl. 
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reaction norms.) On myös erimielisyyttä siitä, onko yksilön käytösmallien rajoittuneisuus 
adaptiivista vai ei. Pitkään nimittäin ajateltiin, että eläimet voivat säädellä käytöstään 
joustavasti ääripäästä toiseen, eli käytöksen säätäminen mahdolliselle optimitasolle on aina 
jokaiselle yksilölle mahdollista. Sittemmin on kuitenkin havaittu, että eri yksilöt ovat usein 
rajoittuneet vain tietylle alueelle jonkin käyttäytymispiirteen vaihteluvälillä (Dingemanse & 
Réale 2005, Sih ym. 2004a). Voi olla, että tämä johtuu vain yksilöiden erilaisista optimointi-
strategioista, ja olisi siten adaptiivinen ominaisuus (Neff & Sherman 2004). Syynä voi 
kuitenkin myös olla joustamattomuus, joka johtuu käyttäytymissyndroomien asettamista 
geneettisistä rajoituksista (engl. constraints), ja estää yksilöä ilmentämästä optimaalisinta 
käytösmallia kaikissa tilanteissa (Sih ym. 2004b). Yksittäisissä tapauksissa yksilöiden voisi 
siis havaita käyttäytyvän epäoptimaalisesti, vaikka niiden käyttäytymissyndroomat 
kokonaisuutena olisivat adaptiivisia. 
 Epäselvyyksistä huolimatta tärkeimmästä asiasta vallitsee alan tutkijoiden 
kesken laaja yksimielisyys: eläimillä esiintyy systemaattisia käyttäytymiseroja, joita joidenkin 
mukaan voidaan kutsua jopa eläinten persoonallisuuksiksi. Ehkä vaikuttavin todiste 
käyttäytymiseroista ja niiden evolutiivisesta merkityksestä on talitiaisilla luonnon-
populaatiossa tehty tutkimus, jossa havaittiin, että luonnonvalinta kohdistui erilailla reagoiviin 
yksilöihin eri tavoin riippuen ravintotilanteesta ja yksilön sukupuolesta (Dingemanse ym. 
2004). Vaikka erityyppiset yksilöt selviytyivät eri tapauksissa parhaiten, kokonaisuudessaan 
valinta oli tasapainottavaa, joskin heilahtelevaa. Tämän lisäksi eri persoonallisuustyyppien 
lisääntymismenestyksessä oli eroja: valikoivasti pariutuneet talitiaiset, joiden puolisot olivat 
samaa persoonallisuustyyppiä tutkitun käyttäytymispiirteen jommastakummasta ääripäästä, 
saivat hyvinä ravintovuosina eniten jälkeläisiä, mutta käytökseltään keskimääräiset yksilöt 
lisääntyivät parhaiten tavallisina vuosina (Dingemanse ym. 2004). Both ym. (2005) 
havaitsivat samankaltaisen ilmiön ja he ehdottavat, että niin kutsutut "nopeat" yksilöt pystyvät 
varaamaan itselleen paremmat reviirit, mutta "hitaat" yksilöt ovat muuten parempia 
vanhempia tai tuottavat korkealaatuisempia jälkeläisiä. 
 Useissa pesänpuolustustutkimuksissa mainitaan, että tutkittujen lintuemojen 
käytös vaihteli huomattavan paljon yksilöllisesti (Röell & Bossema 1982, Blancher & 
Robertson 1982, Regelmann & Curio 1983, Buitron 1983, Reid & Montgomerie 1985, Knight 
& Temple 1986a,b, McLean ym. 1986, Hobson ym. 1988, Gard ym. 1989, Andersen 1990, 
Winkler 1992, Mallory & Weatherhead 1993, Sjöberg 1994, Tolonen & Korpimäki 1995, 
Wiklund 1996, Tome 2007). Paitsi että erot voivat johtua yksilöiden erilaisista kokemuksista 
ja muusta elämänhistoriasta (Redondo 1989), on yllä olevan esittelyn perusteella mielestäni 
erittäin todennäköistä, että merkittävä osa vaihtelusta selittyy emojen yksilöllisillä 
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persoonallisuuseroilla. Tuskin kukaan, joka on viettänyt eläinten kanssa enemmän aikaa, on 
voinut välttyä huomaamasta miten systemaattisesti erilaisia eri yksilöt ovat käytökseltään eri 
tilanteissa. Tämä on tuttu ilmiö myös esimerkiksi petolinturengastajille: joukosta löytyy aina 
sekä arkajalkoja että jopa hullunrohkeita emoja, ja usein emojen käytös vaikuttaa pysyvän 
samantasoisena vuodesta toiseen (keskustelu 27.3.2008, Pertti Saurola, Luonnontieteellinen 
keskusmuseo). 
 Myös tämän tutkimuksen kanahaukkaemojen rohkeudessa oli selvästi suuria 
eroja. Uskonkin, että osasyynä vaihteluun ovat jonkinlaiset yksilölliset persoonallisuuserot. 
Kaikkien emojen käytös ei tosin pysynyt johdonmukaisena kokeiden välillä. Sen lisäksi, että 
tähän on voinut vaikuttaa mm. kahden eri atrapin käyttäminen, myös reaktion voimakkuuden 
vaihtelu itsessään – eli epäennustettavuus pedon silmissä – voi olla adaptiivinen ominaisuus 
(Montgomerie & Weatherhead 1988, Westmoreland 1989, Dall ym. 2004). On myös 
mahdollista, että eläimet eivät pelkästään reagoi tilanteisiin yksilöllisesti perimänsä 
persoonallisuuden mukaan, vaan jotkut yksilöt reagoivat systemaattisemmin ja toiset 
vaihtelevammin, ja luonnonvalinta saattaa pitää yllä myös näitä molempia piirteitä. 
Esimerkiksi Benus ym. (1991) esittävät, että aggressiiviset yksilöt kehittävät helposti 
"rutiineja" ja sopeutuvat huonommin olosuhteiden muutoksiin kuin vähemmän aggressiiviset 
yksilöt, jotka hienosäätävät omaa käytöstään jatkuvasti ympäristön ärsykkeiden mukaan. 
Myös Carere ym. (2005) ovat saaneet samanlaisia tuloksia. Carere ja Eens (2005) selittävät 
lisäksi, miten erilaisista genotyypeistä voi kehittyä useita erilaisia fenotyyppejä myös 






Kanahaukkanaaraat olivat päävastuussa pesänpuolustuksesta, ja puolustus oli aktiivisempaa, 
jos kyseessä oli myöhäinen pesintä, poikue oli keskimääräistä huonokuntoisempi, tai pesää 
uhkasi vaarallinen huuhkaja-atrappi. Puolustustaso näytti olevan korkeimmillaan, kun 
poikaset olivat noin kahden viikon ikäisiä, mutta varttuneemmat poikaset jäivät usein oman 
onnensa nojaan. Vaikka näin moni taustatekijä vaikutti merkitsevästi puolustus-
käyttäytymiseen, noin puolet havaitusta vaihtelusta jäi perinteisin keinoin selittämättä, ja 
yksilöiden välinen vaihtelu oli suurta. Minkä mukaan kanahaukkanaaraat siis tekevät 
päätöksiä PI:n tasosta pesänpuolustustilanteessa? 
 Laajasti kannatettu brood value -hypoteesi ei saanut juuri lainkaan tukea tämän 
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tutkimuksen tuloksista. Tulokset olivat hypoteesin ennustuksiin verrattuna täysin 
päinvastaiset erityisesti poikueiden kunnon ja pesinnän ajankohdan osalta. Tähän on neljä 
mahdollista syytä: (1) erilaisten poikueiden arvossa ei ole riittävän merkittäviä eroja, (2) 
poikueen arvo riippuu taustatekijöistä eri tavalla kuin on ajateltu, (3) naaraat eivät kykene 
havaitsemaan merkittäviäkään eroja poikueensa arvossa, (4) poikasten arvo ei ylipäänsä ole 
kanahaukkanaaraille tärkeä tekijä optimaalisen riskinoton kannalta. Olisikin mielenkiintoista 
selvittää, miten hyvin emot pystyvät havaitsemaan erot poikueiden iässä ja kunnossa, ja 
säätelevätkö ne muitakaan PI:n muotoja poikueen arvon mukaan. Poikueen arvon 
määrittämiseksi oikein olisi hyvä saada tietoa muun muassa erilaisista poikueista tulevien 
poikasten selviytymistodennäköisyyksistä eri olosuhteissa. Lisäksi olisi etsittävä mahdollisia 
emon ja poikasten tai koiraan ja naaraan välisiä intressiristiriitoja, jotka saattavat estää 
naarasta panostamasta pesänpuolustukseen optimaalisesti poikueen arvon mukaan. 
 Uudempi harm to offspring -hypoteesi puolestaan ennusti aivan oikein, että 
heikkokuntoisten poikueiden emot ottavat suurempia riskejä. Lisäksi poikasten iän osalta 
tulokset voi selittää brood value ja harm to offspring -hypoteesien mukaisten, päinvastaisten 
muutosten yhteisvaikutuksella. Tietääkseni tämä on ensimmäinen lintututkimus, jossa harm to 
offspring -hypoteesi saa tukea, kun riskinottohalukkuuden mittarina käytetään pesän-
puolustusaktiivisuutta. Tosin joidenkin aikaisempien brood value -hypoteesia testanneiden 
tutkimusten odotusten vastaiset tulokset varmasti tukevat harm to offspring -hypoteesia, 
vaikka sitä ei ole osattu ottaa artikkeleissa huomioon. Tämäkään hypoteesi ei kuitenkaan sovi 
tulokseen myöhäisten pesintöjen korkeasta puolustusaktiivisuudesta, joten yleispäteväksi 
teoriaksi siitäkään ei tämän tutkimuksen perusteella ole. Lopputulos siis on, ettei kumpikaan 
näistä pesänpuolustuksen hyötyihin keskittyvistä hypoteeseista erityisesti selitä kanahaukka-
naaraiden PI:n tasoa pesänpuolustusaktiivisudessa.  
 Koska sekä tässä että muissa pesänpuolustustutkimuksissa on saatu paljon risti-
riitaisia tuloksia, mikään yksittäinen hypoteesi tuskin pystyykään selittämään kaikkia 
havaintoja. Niin kanahaukoilla kuin muillakin lajeilla sekä puolustusaktiivisuuden hyötyihin 
ja kustannuksiin vaikuttaa luultavasti niin suuri määrä tekijöitä, että niitä kaikkia on vaikea 
ottaa samassa tutkimuksessa huomioon. Luonnonvalinta todennäköisesti ohjaa emoja 
mitoittamaan panostuksensa tilanteesta riippuen eri tavoilla erilaisten hyötyihin ja 
kustannuksiin vaikuttavien tekijöiden mukaan. Esimerkiksi vulnerability-hypoteesi sai jonkin 
verran tukea, sillä poikasille vaarallisempi huuhkaja sai emot ottamaan suurempia riskejä. 
Lisäksi poikasten omien puolustautumiskykyjen kehittyminen on ehkä osaltaan vaikuttanut 
puolustusaktiivisuuden nousemattomuuteen ja poissaolojen lisääntymiseen pesinnän edetessä. 
Jos pesäpredaation riski nousee pesimäkauden kuluessa, vulnerability-hypoteesi saattaa 
 59
selittää myös tulokset pesinnän ajankohdan osalta. 
 Jokaista pesänpuolustustutkimusta on helppo kritisoida siitä, että käytetty 
riskinottomittari on aina enemmän tai vähemmän subjektiivinen, kahdestakin syystä. Tutkija 
valitsee ensinnäkin mitä mittaria hän käyttää, ja toiseksi sen, minkälainen muutos sillä 
mittarilla edustaa suurempaa tai pienempää riskinottoa. Osa tutkimuksista on tehty käyttäen 
pesänpuolustusaktiivisuuden mittarina vain yhtä asiaa, esimerkiksi varoitushuutojen tiheyttä. 
Toiset mittaavat kahta tai useampaa erilaista vastetta, esimerkiksi minimietäisyyttä atrapista ja 
valehyökkäysten määrää, ja analysoivat nämä erikseen. Muut joko mittaavat useampia asioita, 
mutta yhdistävät nämä yhdeksi riskinottokertoimeksi, tai käyttävät jo ennalta määriteltyä 
pesänpuolustusindeksiä, kuten tässä tutkimuksessa tein. Jokainen tutkija varmasti pyrkii 
saamaan mahdollisimman hyvän kuvan emojen riskinottohalukkuudesta, mutta koska pesän-
puolustuksen riskejä ylipäänsä on vaikea mitata (ks. 1.2.2.), ei voida olla täysin varmoja, että 
esimerkiksi tihennetty varoitushuutelu olisi emolle merkittävän suuri riski.  
 Gunness ja Weatherhead (2002) tarjoavat varoittavan esimerkin siitä, että vain 
yhden mittarin käyttäminen voi johtaa hyvin erilaisiin tuloksiin kuin jonkin toisen yksittäisen 
mittarin käyttäminen tai useamman mittarin antamien tulosten yhdistäminen. Paras tapa olisi 
heidän mielestään selvittää valmistelevilla kokeilla, minkälaisia reaktioita emoilta on 
odotettavissa ja miten ne korreloivat keskenään, ja sen jälkeen muodostaa kokonaisuutta 
kuvaava pesänpuolustusindeksi, jossa kaikki olennaiset käyttäytymispiirteet ovat mukana. 
Lähes tällä tavalla toiminkin tässä tutkimuksessa, tosin indeksi muodostui puhtaasti aiempien 
kokemusten perusteella ilman matemaattista analysointia. Mielestäni on silti hyvin toden-
näköistä, että käyttämäni indeksi kuvaa melko hyvin emojen ottaman riskin suuruutta. Koska 
indeksin yläpään havaintoja tuli kuitenkin vähän, mahdollisissa jatkotutkimuksissa voisi olla 
syytä luoda lisäportaita indeksin arvojen 2 ja 4 välille tarkempien tulosten saamiseksi. 
Lisäindeksien luomisessa voisi myös hyödyntää määrällisiä mittareita, esimerkiksi varoitus-
huutojen tiheyttä tai emon tarkempaa etäisyyttä atrapista. 
 Indeksin säätäminen voi olla tarpeen toisestakin syystä. Eurooppalaisten kana-
haukkojen tiedetään olevan huomattavan arkoja verrattuna pohjoisamerikkalaisiin (Speiser & 
Bosakowski 1991, Kenward 2006). Suomessa ja muualla Euroopassa kanahaukkoja on 
vainottu hyvin pitkään "riistatuholaisina" ja kanavarkaina, ja ne emot, jotka ovat 
uskaltautuneet puolustamaan pesäänsä ihmisen lähestyessä, on ammuttu ensimmäisinä. 
Euroopan populaatiot ovat tämän valintapaineen vuoksi ehkä kehittyneet varovaisempaan 
suuntaan. On siis mahdollista, että minun näkemiseni ennen pesänpuolustuskoetta on sittenkin 
vaikuttanut haukkaemojen rohkeuteen, vaikka "poistuinkin" paikalta. Jos arveluni emojen 
persoonallisuuseroista pitää paikkansa, voi kuitenkin olla jopa niin, että vainon seurauksena 
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populaatiosta on lähes kokonaan karsiutunut kaikkein aggressiivisin ja eniten riskejä ottava 
persoonallisuustyyppi. Usein vaikutti siltä, että puolustusindeksin 3 saaneet emot olisivat 
olleet hyökkäysaikeissa, mutta rohkeus olisi pettänyt viime hetkellä. Tällaisten "lähes 
rohkeiden" yksilöiden erottaminen varovaisemmista, mutta silti tilannetta läheltä 
tarkkailevista emoista olisi mielenkiintoista. Vaikka PI:n voi odottaa hakeutuvan kohti hyöty- 
ja kustannuslaskelmien mukaista optimia ajan kuluessa, emojen yksilölliset persoonallisuus-
erot vaikuttavat todennäköisesti huomattavasti niiden käyttäytymiseen, ja voi olla että 
optimitasoja on tämän vuoksi useampia. 
 Yksilöiden väliset erot on ekologisissa tutkimuksissa perinteisesti pyritty 
hukuttamaan aineiston suureen määrään. Koska yksilöllisten erojen merkitys populaatioiden 
ja lajien kannalta saa kuitenkin koko ajan enemmän tunnustusta, tämän seikan ottaminen 
huomioon tulee todennäköisesti olemaan olennainen osa useimpia tulevaisuuden tutkimuksia 
(Bolnick ym. 2003), eikä PI:n tutkimus varmasti ole poikkeus. Myös mahdolliset 
käyttäytymissyndroomat tulee jatkossa selvittää ja huomioida – kuten Sih ym. (2004a) 
huomauttavat: 
 
"For example, to understand individual variation in parental care behavior 
fully, it might be necessary to study how it is correlated with contest behavior, 
or antipredator behavior, and vice versa. The existence of limited plasticity and 
behavioral correlations can cause individuals to often exhibit behavior that 
appears suboptimal when viewed in isolation." 
 
Tämän tutkimuksen kannalta olisi kiintoisaa selvittää esimerkiksi, miten pysyvää ja johdon-
mukaista kanahaukkaemojen riskinottohalukkuus on, korreloiko se muun aggressiivisen 
käytöksen kanssa, korreloiko se muiden poikasten hoivaamiseen liittyvien käytöspiirteiden 
kanssa, ja miten tämä vaikuttaa emojen lisääntymismenestykseen. Voisivatko eri 
persoonallisuustyyppejä edustavat emot tehdä päätöksiä PI:n tasosta ja esimerkiksi pesän-
puolustusaktiivisuudesta eri tavoin, jolloin kukin yllä käsitelty hypoteesi voisi sopia eri 
emojen käytöksen selittämiseen eri painoarvolla? Entä pystyisivätkö aggressiiviset emot 
esimerkiksi valtaamaan itselleen paremmat reviirit, tai vaikuttaako persoonallisuus parin-
valintaan, munien tai poikasten laatuun, tai emojen kykyyn huolehtia poikasistaan? 
  Erittäin mielenkiintoinen ajatusleikki syntyy, jos tämänkaltaisen tutkimuksen 
koko asetelman kääntää ylösalaisin: jospa taustamuuttujat, kuten poikasten kunto tai pesinnän 
ajoitus, eivät määritäkään emojen käyttäytymistä, vaan emojen käyttäytyminen eli persoonal-
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